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La composición y el contenido fenólico de la aceituna son algunos de los 
atributos que determinan la calidad del aceite y están sujetos al equilibrio entre 
actividades oxidantes-antioxidantes. Esta composición depende de la variedad de 
aceituna, el sistema de cultivo y del grado de maduración de la aceituna. En esta tesis 
doctoral se han estudiado dos variedades de olivo (Manzanilla y Morisca), bajo dos 
regímenes hídricos (secano y regadío), cosechados en tres estados de maduración (S1, 
S2 y S3), y en tres campañas consecutivas (2011, 2012 y 2013). Se encontró que la 
acumulación de fenoles en la fruta dependía solo del estado de maduración, mientras 
que los contenidos de flavonoides y fenilpropanoides dependían también de la 
variedad y el régimen hídrico. La actividad de la superóxido dismutasa (SOD) se vinculó 
a la producción de O2-, que a su vez dependía del régimen hídrico, la variedad y el 
estado de maduración (este último es un proceso que involucra ROS). La actividad de 
la peroxidasa (POX) parecía depender solo de la maduración, mientras que la actividad 
de la polifenol oxidasa (PPO) varió de un año a otro, además de presentar una fuerte 
dependencia de la maduración, lo que es coherente con los niveles de compuestos 
fenólicos que acumulan las aceitunas. Todas estas relaciones entre variables y factores 
conforman un conjunto de datos estructurado como una matriz multidimensional que 
es difícil de interpretar utilizando técnicas convencionales de análisis estadístico. En 
esta tesis doctoral, se ha realizado un enfoque novedoso (escalamiento 
multidimensional asociado con un análisis triádico parcial, MDS-PTA) para el análisis de 
este tipo de estructura de datos, que permite su correcta interpretación. El análisis 
mostró que el estado de maduración de las aceitunas es el factor más claramente 
discriminatorio, mucho más que la variedad, el régimen hídrico o el año. Por tanto, los 
fenoles y la actividad antioxidante total (FRAP) mostraron una fuerte agrupación, que 
está estrechamente relacionada en los tres años estudiados. Las actividades oxidantes 
y antioxidantes mostraron cierta tendencia a agruparse, aunque en estos casos el año 
también tuvo una influencia como factor, lo que indica que estos parámetros 



























The phenolic composition and content of olive fruit are some of the attributes 
that determine oil quality, and be subject to the oxidative-antioxidative balance. This 
composition depends on the olive variety, the cultivation system, and the fruit’s 
ripeness. This doctoral thesis considered two olive varieties (Manzanilla and Morisca), 
under two water regimes (irrigated and rainfed), harvested at three stages of 
maturation (S1, S2, and S3), over three consecutive campaigns (2011, 2012, and 2013). 
The accumulation of phenols in the fruit was found to depend only on the stage of 
ripeness, while the flavonoid and phenylpropanoid contents depended also on the 
variety and the water regime. Superoxide dismutase (SOD) activity was linked to O2-
production, which in turn depended on water regime, variety, and stage of maturation 
(this last being a process involving ROS). The peroxidase (POX) activity seemed only to 
depend on ripeness, while polyphenol oxidase (PPO) activity varied from year to year 
as well as presenting a strong ripeness dependence that was in clear coherence with 
the levels of phenolic compounds that the olives accumulate. All these relationships 
between the variables and the factors conform a dataset structured as a 
multidimensional array that is difficult to interpret using conventional techniques of 
statistical analysis. In this doctoral thesis, a novel approach (MultiDimensional Scaling 
associated with a Partial Triadic Analysis, MDS-PTA) to the analysis of this type of data 
structure has been performed, which allows its correct interpretation. The analysis 
showed that the state of maturation of the olives is the most clearly discriminating 
factor, far more so than the cultivar, water regime, or year. Thus, the phenols and the 
total antioxidant activity (FRAP) showed strong clustering, being closely related in all 
three years studied. The oxidant and antioxidant activities showed a certain tendency 
to cluster, although in these cases the year also had an influence as a factor, indicating 
































































1.- El olivo 
 
1.1.- Origen del olivo 
El cultivo del olivo (Olea europaea L.), se ha desarrollado en la ribera 
mediterránea desde la antigüedad, estimándose su origen en la última glaciación 
(75.000-10.000 a.C.), donde se cree que ejemplares de esta especie sobrevivieron al 
cuaternario en los refugios glaciales del sur de Europa (Carrión et al., 2010). Algunos 
investigadores han determinado la existencia de tres cepas originales: África del Sur, 
Asia y cuenca Mediterránea, siendo una mezcla de estas tres variedades, la que daría 
lugar a las formas cultivadas del olivo. Según varios estudios arqueológicos y genéticos, 
el olivo cultivable fue probablemente producto de la domesticación de su progenitor 
silvestre, el acebuche (O. europaea ssp. europaea var. Sylvestris), hace 
aproximadamente 6000 años en Oriente Medio, probablemente cerca de la frontera 
entre Turquía y Siria (Zohary y Spiegel-Roy, 1975; Besnard et al., 2013). Pese a las 
evidencias del cultivo del olivo en la Edad del Bronce, la existencia del aceite de oliva 
en esa época, y su objetivo exacto no es conocido (Riley, 2002). 
Más allá de estas investigaciones, existe constancia de su cultivo para la 
obtención de aceite ya en el paleolítico y el neolítico (5.000 a 3.500 a.C). (Polese, 
2009), y su procedencia se ha determinado en las costas de Siria, Líbano e Israel y, en 
menor medida, Asia menor. Más adelante, entraremos en el detalle sobre las 
diferentes teorías respecto al origen del cultivo del olivo, basándonos en los análisis 
genéticos y teorías sobre los procesos de domesticación. 
Numerosos investigadores han cuestionado los orígenes del olivo, en función de 
las poblaciones actuales de olivos silvestres. La patria del olivo silvestre, según los 
estudios de los primeros  autores que profundizaron en este tema, es Anatolia, donde 
estos olivos forman densas arboledas, y se extendió a Siria y Grecia a través de 
Anatolia (De Candolle, 1886). La flora de la cuenca del Mediterráneo se divide en dos 
mitades, oriental y occidental, divididas por la cuenca de la Cirenaica, en Libia, y el mar 
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Adriático (Blondel et al., 2010; Rodrıguez-Ariza y Montes, 2005; Terral et al., 2012; 
Breton et al., 2009).  
En la actualidad, la distribución geográfica del acebuche desde la última edad de 
hielo no ha cambiado; ha desaparecido de los agro-ecosistemas, principalmente 
debido al enorme desarrollo agrícola del olivo cultivado en los últimos siglos, pero no 
ha disminuido en los ecosistemas naturales, lo cual la excluye de ser una especie en 
peligro de extinción (Hannachi et al., 2010). El acebuche se distribuye a lo largo de la 
costa mediterránea. Es autóctono en España, Francia (continental y Córcega), Cerdeña, 
Italia (continental y las islas de Sicilia), Grecia y Turquía con la isla de Chipre, y en todos 
los países del Mediterráneo oriental y meridional (Jordania, Líbano, Siria, Israel, Egipto, 
Libia (Sinaí), Túnez, Argelia y Marruecos. Su dispersión actual está, en gran medida, 
unida a la preservación de los ejemplares silvestres que sobrevivieron después de la 
última edad de hielo en las poblaciones resguardadas que sirvieron de refugio, como 
hemos mencionado anteriormente. La información de que disponemos sobre su 
propagación durante el Pleistoceno tardío se basa en muestras fósiles de polen y 
carbón de madera (Blondel y Aronson, 1995; Figueiral y Terral, 2002; Carrión et al. 
2010; Tzedakis et al. 2002), muestras que manifiestan su presencia temprana en el 
Mediterráneo occidental, principalmente en el Levante español. Durante el Holoceno 
es notorio que se propagó rápidamente y se convirtió en una especie abundante o 
incluso dominante (Carrión et al. 2010). Al analizarse características botánicas para 
identificar la posible asociación entre el acebuche y otros árboles termófilos de la zona 
de clima mediterráneo, en comparación con los de la costa atlántica, se pudieron 
definir zonas donde el olivo tendería a prosperar, estando claramente favorecidas 
aquellas con clima mediterráneo. 
El olivo es, en definitiva, el árbol más emblemático de las regiones 
mediterráneas. Junto con el cultivo de vid y cereales, representa la actividad agrícola 
más tradicional y la característica más llamativa de su paisaje agrícola (Angles, 1999). 
Las zonas de cultivo más favorables se encuentran en laderas o tierras irregulares 
(Romero, 1998), por lo que el olivo ocupa zonas significativas de las montañas y colinas 
de nuestro entorno. En estas regiones es habitual transformar el hostil bajorrelieve del 
suelo mediante el uso de terrazas en tierras productivas, lo que revela la fortaleza de 
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la vida en el Mediterráneo y la resistencia de los cultivadores que se esfuerzan por 
conquistar nuevos terrenos de cultivo. En estas terrazas se encuentran los olivares, 
viñedos y cítricos, aunque, por extensión y dimensión, el olivo es mayoritario. En el 
Mediterráneo se forma así un paisaje rural diferenciado, que diferencia la zona de 
Europa central y septentrional con las tierras de cultivo de la cuenca meridional 
(Lebeau, 1991). 
 
1.2.. Migración histórica del olivo  
La historia de la migración del cultivo del olivo es particularmente compleja, con 
la participación de los fenicios, griegos y romanos, que ampliaron este cultivo, de este 
a oeste, y a través de las costas norte y sur de la Cuenca Mediterránea (Zohary y 
Spiegel-Roy,  1975; Kaniewski et al., 2012).  
La mayoría de los investigadores atribuyen su llegada a Europa a los fenicios, 
que, en sus rutas comerciales, propagaron su cultivo en Chipre, Creta, e Islas del Mar 
Egeo, pasando a Grecia continental y más tarde a Sicilia y a Italia continental. Los 
primeros indicios de la presencia del olivo en las costas mediterráneas españolas 
aparecen igualmente durante la dominación marítima de los fenicios (1050 a. C), que 
también aportaron el procedimiento para obtener el aceite; pero alcanzó un enorme 
desarrollo con el dominio de Roma (45 a. C). Posteriormente, los árabes introdujeron 
sus variedades en el sur de España e influyeron en la difusión del cultivo, convirtiendo 
a España en el primer país productor de aceite de oliva a nivel mundial, y dejando una 
imborrable huella cultural, como demuestra el hecho de que muchos vocablos 
castellanos, como aceite (“az-zait”), aceituna o acebuche tienen raíz árabe. 
El olivo es considerado uno de los mejores indicadores biológicos del clima 
mediterráneo (Blondel et al., 2010). La domesticación del olivo, caracterizada por la 
propagación vegetativa de los mejores genotipos cultivados, comenzó en el Cercano 
Oriente hace aproximadamente 6000 años. Sin embargo, varios estudios genéticos han 
apoyado múltiples orígenes de cultivares en el área mediterránea (Belaj et al., 2010; 
Besnard et al., 2001; Baldoni et al. 2006; Besnard et al., 2007; Breton et al., 2009; Belaj 
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et al., 2012), pero no está claro si esto refleja una diversificación secundaria o 
múltiples eventos primarios independientes. Además, se ha cuestionado la existencia, 
o no, de un centro de domesticación original en el Cercano Oriente, ya que las 
poblaciones del olivo silvestre del Mediterráneo oriental tienen una diversidad 
genética baja en comparación con las del área occidental (Lumaret y Ouazzani, 2001). 
Los patrones genéticos actuales también podrían, y deberían, interpretarse a la luz de 
registros paleoclimáticos, fósiles y subfósiles.  
El olivo contribuye en la conformación de los paisajes y tiene una profunda 
importancia en la agroeconomía, incluidas las economías industriales basadas en sus 
productos. Sin embargo, el olivo silvestre prospera en la mayor parte de las zonas de 
cultivo del olivo domesticado, contribuyendo de forma significativa a la conformación 
del paisaje, pero de una forma mucho menor a la agroeconomía.  
Proporcionalmente, el área donde prospera el olivo silvestre es limitada en 
comparación con la zona donde el olivo es cultivado. De hecho, esta es una de las 
consecuencias de los 7.000 a 8.000 años de domesticación, con el claro objetivo de 
extender y colonizar nuevos hábitats donde cultivar el olivo, más allá de la esfera 
biológica del olivo silvestre. De hecho, la historia de la domesticación del olivo está 
estrechamente vinculada a la humanidad y su tendencia a colonizar todos los 
ambientes, incluso los más hostiles (Figueiral y Terral, 2002; Hannachi et al., 2010; 
Rubio et al., 2002; Breton et al., 2012). 
El cultivo del olivo sale de la cuenca mediterránea con el descubrimiento de 
América, en 1492. En tiempos más modernos el olivo ha continuado su expansión más 
allá del Mediterráneo, cultivándose hoy en lugares tan alejados de su origen como la 
región sudafricana, Australia, Japón o China (figura 1). El olivo fue introducido en el 
Nuevo Mundo desde América del Sur por los españoles (exploradores y monjes) a 
principios del siglo XVI (comenzando por Colombia y Perú, y más tarde en la costa 
oeste de los EE.UU.). La historia de los olivos en California está claramente vinculada a 
las misiones españolas, también presentes, aunque no con el mismo impacto, 
principalmente por factores climáticos, en el Caribe y México central (Soleri et al., 
2007; Taylor, 1997). También fue introducido en Sudáfrica después de la colonización 
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Boer, y allí coexiste con la subespecie cuspidata. En Australia el olivo fue introducido 
en 1812 (Breton et al., 2008), y más tarde otros cultivares fueron introducidos en 
China, Japón, Argentina y Chile, todos los países con abundantes zonas con clima 
mediterráneo.  
 Figura 1. Distribución actual del olivar en el mundo. http://deoleo.com/aceite-de-oliva/el-
olivo/suelo-y-clima/. 
Actualmente, los principales productores mundiales de aceitunas son España, 
Italia y Grecia (Vossen, 2007), aunque existe un considerable crecimiento de su cultivo 
en Argentina, Australia, Chile, China y los Estados Unidos (FAO, 2012). 
 
1.3.- Domesticación del olivo 
La domesticación de una especie vegetal se basa en el comportamiento 
consciente de los seres humanos para seleccionar, de entre la diversidad natural de 
una especie, aquellos individuos que satisfacen las necesidades humanas (Zeder et al., 
2006) como en el rendimiento (de semillas u otros órganos), la composición (azúcar, 
almidón, grasas, …), y la facilidad para el mantenimiento del cultivo (latencia de las 
semillas, etc.). Estas prácticas humanas han tenido efectos sobre el genoma de la 
planta, efectos que están ampliamente documentados para muchas especies de 
cultivo, especialmente cereales, cebada, maíz o girasol. Los botánicos han deducido 
que el olivo puede haber seguido una historia similar.  
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Como se ha comentado anteriormente, la domesticación de las diferentes 
especies animales y vegetales ha sido un paso esencial en el surgimiento y auge de la 
cultura mediterránea, pero postular teorías sobre la historia de las diversas 
domesticaciones es un reto complejo (Diamond, 2002). Los eventos de domesticación 
comenzaron hace varios milenios, y su seguimiento se hace difícil al no disponerse, en 
muchos casos, de registros al respecto. Aún lo hace más complicado la dispersión a 
largas distancias mediada por el ser humano, y los cruces recurrentes entre cultivares y 
formas silvestres. De entre los cultivos tradicionales de la cuenca mediterránea, el 
olivo es la especie más emblemática debido a su importancia ecológica, económica y 
cultural (Zohary et al., 2012; Carrión et al., 2010; Kaniewski et al., 2012).  
Todos los datos sobre los ejemplares de olivo silvestre pueden analizarse 
utilizando: 
- Muestras botánicas para buscar claves para una clasificación diferencial, 
- Registros de similitud para intentar establecer diferencias estadísticas, y 
- Relaciones genéticas usando métodos bayesianos.  
Ya que la diferenciación entre los olivo silvestres y cultivados no revela rasgos 
clave, ni morfológicos, ni moleculares (Lumaret y Ouazzani, 2001; Besnard et al., 2001; 
Rubio et al., 2002), se ha recurrido a registros de similitud para establecer diferencias 
entre ambos. Estos registros han demostrado una separación clara, aunque algunos 
árboles no resultaron agrupados, lo que puede indicar que existen formas híbridas 
entre los dos grupos de árboles.  
Para entender el proceso de domesticación, es necesario el análisis genético de 
muestras de diferentes localizaciones. Por ello, es importante conocer la base que 
justifica los métodos de análisis más comunes. La evolución de los métodos para 
obtener y analizar los datos moleculares es permanente, debido al enorme progreso 
en el desarrollo de nuevas técnicas. Los progresos en el desarrollo de marcadores 
moleculares en los últimos veinte años han hecho que algunas técnicas más antiguas 
se conviertan en caducas (Breton et al., 2009 ; Breton, 2006). Independientemente de 
las técnicas utilizadas para visualizar la diversidad genética, la principal característica 
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es que los datos se obtienen principalmente de los tres soportes de ADN en el olivo: el 
ADN mitocondrial (mt-), el ADN de cloroplasto (cp-), y el ADN nuclear (nu-) (Mariotti et 
al., 2010; Bronzini de Caraffa et al., 2002; Erre et al, 2010). La información que se 
extrae de estos tres tipos de ADN tiene interés por los mecanismos de herencia y por 
su modo de evolución. El mt-ADN se hereda maternalmente, como el cp-ADN (Besnard 
et al., 2000), y evoluciona o bien por recombinación, o por mutación y deleción, 
respectivamente. Todos los métodos utilizados para estructurar la diversidad genética 
se basan en las frecuencias alélicas que son consistentes con marcadores 
codominantes, calculándose mediante correspondencia y análisis jerárquico 
(generando dendrogramas). Aproximadamente desde el año 2000, se han utilizado 
métodos bayesianos para estudiar el ADN nuclear (nu-ADN), con la intención de 
analizar los conjuntos de datos y constituir clústeres (basado en inferencias de 
frecuencias alélicas) (Pritchard et al., 2000). Estos clústeres normalmente nos pueden 
ayudar a identificar orígenes comunes en diferentes individuos. Sin embargo, el propio 
uso de métodos bayesianos puede mezclar datos de nu-, y cp- o mt-ADN. Pese a que 
estos métodos han permitido atisbar el origen del olivo, su mayor aportación es abrir 
el camino a métodos más adecuados (Breton y Bervillé, 2009). Obviamente, el 
conjunto de datos antiguos podrían ser tratados de nuevo con los nuevos métodos 
para obtener nueva información. 
Existe cierto consenso en cuanto a la existencia de tres grupos genéticos de 
variedades del olivo, denominadas por varios investigadores como Q1, Q2 y Q3, junto 
con un grupo más complejo, llamado mosaico (Haouane et al., 2011; Díez et al 2012; El 
Bakkali et al., 2013). El grupo Q1 representa la mayor parte de los cultivares en el sur 
de España, y está estrechamente relacionado con una variedad silvestre 
supuestamente procedente de Israel. Por otro lado, el grupo Q2 se encuentra 
principalmente en la Cuenca Mediterránea central, y contiene contribuciones 
genéticas apreciables de olivo silvestre originario del Levante español y Cerdeña. El 
grupo Q3 es el considerado original, que tiene mayor prevalencia en Oriente Medio. 
Por último, los cultivares de mosaico representan un grupo heterogéneo que puede 




En otros estudios semejantes, se revisaron los diferentes polimorfismos en el 
genoma plastídico (ptDNA) de 1797 árboles, lo que permitió la identificación de 48 
perfiles distintos que delineaban tres linajes divergentes:, E1, E2 y E3 (los que podrían 
ser equivalentes a los anteriormente mencionados Q1, Q2 y Q3). Se encontró una 
mayor diversidad en los olivos silvestres que en los ejemplares cultivados. En cuanto a 
la distribución por linajes, se observó que los linajes E2 y E3 se encontraban 
exclusivamente en las zonas del Mediterráneo occidental y central, mientras que el 
linaje E1 se distribuye actualmente en toda la cuenca (figura 2) (Besnard et al., 2013).  
Profundizando en las diferentes teorías de cómo se produjo el proceso de 
domesticación de las especies silvestres del olivo, y de cómo se inició la oleicultura, ya 
se ha destacado anteriormente que se han observado diferencias entre las variedades 
del Mediterráneo central europeo respecto a los extremos orientales y occidentales. 
Estas diferencias entre variedades sugieren que los procesos de domesticación fueron 
diferentes en el área que abarca el Levante español, Baleares, Cerdeña y el sur de la 
Italia peninsular y Grecia que en el resto del Mediterráneo. En varios estudios se 
observa que existen diferentes patrones genéticos en las variedades de olivo, 
teniendo, como mencionamos previamente, su centro de domesticación principal en 
Oriente Próximo, que fue el que, probablemente, se extendió por toda la cuenca 
mediterránea.  
Sin embargo, en el centro de la cuenca se observa que hay particularidades 
propias, caracterizadas por un mayor cruce con los acebuches locales. De hecho, 
revisando el Banco de Germoplasma Mundial del Olivo, se ha encontrado que las 
muestras procedentes de Oriente Próximo se parecían más a las del sur de España y 
Marruecos que a las de la zona central del Mediterráneo (figuras 3 y 4). 
Probablemente esta sea la consecuencia de la ocupación islámica en estas zonas, 
mientras que las variedades del centro del Mediterráneo tenían mayor relación con los 
cultivares característicos de la Corona de Aragón. Además, las muestras presentes en 
América, llevadas por los conquistadores, se parecían más a las del sur que a las del 




Figura 2. Diversidad de los tres linajes mediterráneos de olivos desde el punto de vista 
genético (Besnard et al., 2013). En a), descripción de las redes de haplotipos para cada linaje y 
para los grupos de genes silvestres y cultivados. Cada haplotipo está numerado y representado 
por un símbolo con un color determinado, siendo las frecuencias del haplotipo proporcionales 
al diámetro de los símbolos. Los nodos intermedios de datos inexistentes se indican mediante 
pequeños puntos negros. La frecuencia de cada linaje de olivo silvestres y cultivares se indica 
entre paréntesis. En b), distribución geográfica de los haplotipos en las poblaciones de olivo 
silvestre. El tamaño de los gráficos circulares es relativo al número de árboles analizados por 
ubicación.   
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 Figura 3. Expansión del olivo (Olea europaea ssp. Europaea) por la cuenca mediterránea. Los 
genotipos cultivados son del color correspondiente a su origen geográfico (Díez et al., 2015). 
 
Figura 4. Red de las variedades de olivo anteriormente mencionadas, que muestra las 
conexiones entre familiares de primer grado (Díez et al., 2015). 
En cuanto a la migración de las distintas variedades, es confusa, como demuestra 
que la mayor parte de los casi 1200 cultivares mediterráneos sean de ascendencia 
incierta (Bartolini et al., 2005). Por otra parte, en cada país la oleicultura tradicional 
tiene sus propias variedades y cultivares, y éstos son compartidos normalmente sólo 
en las zonas fronterizas (Rallo et al., 2005; Trujillo et al., 2014).  
Existen varias cuestiones pendientes con respecto a cuántos eventos de 
domesticación se produjeron (uno o varios), la posible ubicación o ubicaciones de 
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dicha domesticación, las relaciones entre los cultivares, la relevancia de los cultivares 
en cuanto a la migración histórica, y el potencial flujo de genes entre las formas 
silvestres y domesticadas. Estas cuestiones han sido abordadas en diferentes estudios 
tanto arqueológicos como genéticos, pero, hasta la fecha los estudios genéticos han 
tenido limitaciones sustanciales, como, por ejemplo, centrarse en muestras de 
regiones locales, tales como España, Italia o Turquía (Baldoni et al., 2006; Belaj et al., 
2010; Yoruk y Taskin, 2014).  
Si bien estos estudios han sido útiles a escala local, no permiten extraer 
conclusiones históricas más amplias. No obstante, el estudio genético más completo 
sobre el olivo realizado hasta la fecha, ha demostrado que el 90% de las variedades de 
olivo de la Cuenca Mediterránea comparten el mismo clorotipo 'oriental-like'. Sobre la 
base de esta observación, los autores concluyen que, a pesar de los múltiples eventos 
de domesticación local, la frecuencia y el impacto de estos eventos locales fueron 
menores en comparación con el evento de domesticación original ocurrida en la 
Cuenca Mediterránea oriental (Besnard et al., 2013). 
 
1.4.- Variabilidad genética del olivo 
La variabilidad del olivo en España ha sido ampliamente descrita, basándose en 
caracteres morfológicos y moleculares (Barranco y Rallo, 2000; Gonzalo-Claros et al., 
2000; Sanz-Cortéz et al., 2001; Belaj et al., 2004; Rallo et al., 2005; Díaz et al., 2006). 
Los marcadores moleculares como el ADN polimórfico amplificado aleatoriamente 
(RAPD) pone de manifiesto la amplia variabilidad genética de las especies de olivo a 
nivel regional (Sanz-Cortéz et al., 2001), nacional (Belaj et al., 2003), y referente a toda 
la Cuenca Mediterránea (Belaj et al., 2001). En algunos estudios, se analizaron 
cultivares de áreas pequeñas (provincias o regiones de España) mediante el uso de 
marcadores RAPD, y no se observó la agrupación aparente de acuerdo con el tamaño 
del fruto o de otro tipo de rasgo morfológico (Sanz-Cortéz et al., 2001). 
La región de Extremadura es una importante productora de aceituna de mesa, 
principalmente de las 21 variedades autóctonas o locales de un total de 40 cultivares 
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distribuidos actualmente en las diferentes zonas agroecológicas. Aproximadamente el 
80% de los cultivares de Extremadura corresponde a las variedades "Morisca", "Verdial 
de Badajoz", "Manzanilla Cacereña", "Manzanilla Carrasqueña", "Cornicabra", y "Pico 
Limón" (Delgado-Martínez, 2006). Estos cultivares han sido previamente identificados 
mediante el uso de rasgos morfológicos y marcadores RAPD (Díaz et al., 2006; Rallo et 
al., 2005; Belaj et al., 2004). En algunos estudios se ha detectado una alta diversidad 
genética entre las principales variedades de olivo cultivadas en la región de 
Extremadura (figura 5). (Delgado-Martínez et al., 2011). 
 
Figura 5. Relación filogenética de los cultivares extremeños establecida mediante marcadores 
RAPD. El dendrograma resultante indica diferencias claras entre todos los cultivares, con los 
coeficientes de similitud entre todos los posibles pares de genotipos que van desde 0,24 hasta 
0,80. El análisis genético de los resultados mostró una distancia gradual entre los cultivares, lo 





1.5.- Características del olivo y la aceituna 
El olivo pertenece a la familia de las Oleáceas, en la que se integran 29 géneros. 
Existen unas 35 especies del genero Olea. Incluida en la especie Olea europaea L., se 
encuentran los olivos cultivados y silvestres, frecuentemente se le asocia la subespecie 
sativa a los olivos cultivados y la subespecie sylvestris a los olivos silvestres o 
acebuches (Barranco et al. 2008). 
Es un árbol de tamaño mediano, de unos 4 a 8 metros de altura según la 
variedad, que puede permanecer vivo y productivo durante cientos de años. El hábitat 
natural del olivo se encuentra entre las latitudes 30º y 45º, tanto en el hemisferio 
norte como en el sur, es decir, en las regiones de clima mediterráneo, que se 
caracterizan por un verano seco y caluroso. 
El fruto del olivo, la aceituna, es una drupa de tamaño variable que depende de 
la variedad, naturaleza de los suelos, climatología del año, condiciones del suelo, 
prácticas culturales, etc.  
En la aceituna se pueden distinguir tres tejidos principales (figura 6):  
EPICARPIO: es el tejido superficial que sirve de envoltura, representa entre el 2% 
y el 2,5% del peso del fruto, evoluciona en su color durante el proceso de maduración, 
desde un color verde pálido al negruzco, pasando por distintas coloraciones rojo-
violáceas. 
MESOCARPIO: es la pulpa o parte carnosa de la aceituna, representa entre el 
70% y el 80% del peso del fruto y es de gran contenido en grasa. 
ENDOCARPIO O HUESO: en cuyo interior se encuentra la semilla con el embrión, 
supone entre el 17% y el 23% del peso de la aceituna. Al conjunto de estos tres tejidos 
se le denomina pericarpio. 
El agua representa un 50- 60% del peso de la pulpa, un 30% de la semilla, y un 
9% del hueso. El aceite representa un 20-30% de la pulpa, un 27% de la semilla, y un 
1% del hueso. Entre los azúcares destacan en importancia la glucosa, fructosa y 
sacarosa, y entre los polisacáridos la celulosa y hemicelulosa. En cuanto a las proteínas, 
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el aminoácido más importante que entra a formar parte de éstas es la arginina. Otros 
componentes mayoritarios de la pulpa son los compuestos fenólicos como la lignina, 
que se encuentran del 1 al 3% (Kiritsakis, 1992). 
 
Figura 6. Composición del fruto de la aceituna. Sansouzy et al. (1985). 
 
1.6.- Variedades de olivo 
En España se cultivan 262 variedades de olivo, aunque sólo 24 alcanzan la 
categoría de variedad principal (Barranco et al., 2008). Cada una de ellas aporta unas 
características diferentes al aceite de oliva, tanto en la composición química como en 
la organoléptica. Atendiendo a su importancia y difusión se han clasificado en cuatro 
categorías: principales, secundarias, difundidas y locales. Variedades principales son 
aquellas que presentan una importante superficie cultivada o que son dominantes en 
al menos una comarca. Las variedades secundarias no llegan a dominar en ninguna 
comarca pero son base de plantaciones regulares. Las variedades difundidas y locales 
se encuentran como árboles aislados en varias o en una sola comarca 
respectivamente. Atendiendo a su aptitud pueden clasificarse en variedades de mesa y 
variedades para aceite. En la tabla 1 se encuentran las principales variedades, 
distribución y uso. 
Extremadura presenta características bien diferenciadas del resto de España, en 
cuanto a variedades propias existentes implantadas en esta región y no frecuentes en 
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otros lugares. Además, las prácticas en el olivar y el manejo en las almazaras es el 
idóneo, obteniéndose aceites valorados por sus peculiaridades y buenas características 
organolépticas. Las principales variedades de aceitunas cultivadas en Extremadura son: 
Arbequina, Cornicabra, Manzanilla Cacereña, Manzanilla de Sevilla, Morisca, Picual y 
Verdial de Badajoz (VVAA, Catálogo Mundial de Variedades de Olivo, 2000), en este 
trabajo se usan las variedades Manzanilla de Sevilla y Morisca y se describen a 
continuación. 
Tabla 1. Principales variedades españolas, su distribución geográfica y su uso. (A=aceite, 
M=mesa). 
Cultivar Uso Area 
(x1.000 
ha) 
       Difusión 
‘Picual’ A 860 Jaén, Córdoba, Granada 
‘Cornicabra’ A 269 Ciudad Real, Toledo 
‘Hojiblanca’ A-M 217 Córdoba, Málaga, Sevilla 
‘Lechín de Sevilla’ A 105 Sevilla, Cádiz 
‘Manzanilla de Sevilla”  
de Sevilla’ 
M 85 Sevilla, Badajoz 
‘Morisca’ A 74 Badajoz 
‘Empeltre’ A 72 Zaragoza, Teruel, Baleares 
‘Arbequina’ A 71 Lérida, Tarragona 
‘Manzanilla Cacereña’ A-M 64 Cáceres, Salamanca 
‘Picudo’ A 45 Córdoba, Granada 
‘Farga’ A  Castellón, Tarragona 
‘Lechín de Granada’ A 36 Granada, Almeria, Murcia 
‘Verdial de Huevar’ A 34 Huelva, Sevilla 
‘Gordal Sevillana’ M 30 Sevilla 
‘Verdial de Badajoz’ A 29 Badajoz, Cáceres 
‘Morrut’ A 28 Tarragona, Castellón 
‘Sevillenca’ A 25 Tarragona, Castellón 
‘Villalonga’ A 24 Valencia 
‘Castellana’ A 22 Guadalajara, Cuenca 
‘Verdial de Velez-
Málaga’ 
A 20 Málaga 
‘Aloreña’ A-M 17 Málaga 
‘Blanqueta’ A 17 Alicante, Valencia 
‘Changlot Real’ A 5 Valencia 
Alfarara A 4 Valencia, Albacete 
Otras - 67  
Total España  2.280  




1.6.1.- Manzanilla de Sevilla (figura 7) 
También conocida como Carrasqueña, Manzanilla de Badajoz, Manzanilla, 
Manzanilla basta, Manzanilla blanca, Manzanilla común, Manzanillo, Romerillo y 
Varetuda. Es la variedad de mesa más difundida internacionalmente. En Extremadura 
se encuentra en las zonas de Tierra de Barros, Vegas del Guadiana y La Siberia. 
También se encuentra difundida en Portugal, Estados Unidos, Israel, Argentina y 
Australia. 
El árbol es de vigor bajo-medio, porte abierto y densidad de copa media, siendo 
su inflorescencia de longitud corta, se adapta fácilmente al cultivo en plantaciones 
intensivas. El fruto es de peso elevado, de forma esférica y asimétrica. El ápice es 
redondeado con ausencia de pezón. La sección trasversal máxima está centrada. Sus 
lenticelas son abundantes y pequeñas. La productividad es elevada y alternante. Su 
época de maduración es precoz y presenta elevada resistencia al desprendimiento. Es 
la variedad de mesa más apreciada internacionalmente por su productividad y calidad 
de fruto. También tiene un contenido aceptable en aceite cuando se destina a molino 
(Barranco, 2008) 
Se considera susceptible a la asfixia radical, a la clorosis férrica, en suelos calizos, 
y al frío invernal. Se considera muy sensible a verticilosis y sensible a repilo, 

















1.6.2.- Morisca (figura 8) 
También conocida como Basta, Cañaval Blanco, Cañaval Negro, Cordovil, Churro, 
de Pico, Gorda, Macho y Verdial. Esta variedad ocupa en España más de 75.000 ha, de 
las cuales 37.053 ha se encuentran en la provincia de Badajoz, ubicándose 
principalmente en las zonas oleícolas de Tierra de Barros y Jerez-Llerena. También se 
cultiva en el Alentejo, Portugal. 
El árbol es de vigor medio, de porte erguido y densidad de copa espesa, siendo 
su inflorescencia de longitud media. El fruto es de peso muy elevado, de forma ovoidal 
y asimétrico. El ápice es redondeado presentando pezón. La sección trasversal máxima 
está centrada y su base truncada. Sus lenticelas son abundantes y pequeñas. 
Se trata de una variedad rústica de gran adaptación a suelos pobres a la vez que 
sensible al frio invernal. Presenta escasa capacidad de enraizamiento y su época de 
maduración es tardía, con una resistencia al desprendimiento media. Tiene doble 
aptitud, es apreciada para aceite por su elevado rendimiento graso y para mesa por su 
tamaño y facilidad de aderezo (Barranco, 2008). Se considera susceptible a repilo, 




















1.7. El aceite de oliva 
El cultivo del olivo identifica el clima mediterráneo (Angles, 1999), que de un 
modo u otro es un factor determinante en la vida de las personas en la misma cuenca 
mediterránea (Polunin y Huxley, 1987). En la cuenca mediterránea hay muchas 
variedades de olivos y esta región produce el 99% y consume el 87% de los aceites de 
oliva del mundo. Específicamente, los países mediterráneos de la Comunidad Europea, 
según el Consejo Oleícola Internacional (COI), producen y consumen el 70% de los 
aceites de oliva del mundo. Pese a que el aceite de oliva supone sólo un 4% de la 
producción mundial de aceite vegetal, gracias a su alto valor económico y nutricional, 
representa el 19% del valor del comercio mundial de aceites vegetales comestibles 
(Luchetti, 1993).  
Recientemente, se estima que, entre 1986 y 1994, la superficie olivar cultivado 
de la UE creció en unas 100.000 ha, repartidas entre Grecia, España y Portugal, 
promovida por la política común de aceite de oliva de la UE (Drogue, 2000). La mayoría 
de los nuevos olivares utilizan nuevos métodos de cultivo, habitualmente se expanden 
en regadíos (Guzman Alvarez, 1999), mientras que el sistema tradicional de cultivo se 
ha transformado progresivamente en sistemas semi-intensivos e intensivos (De Graaff 
y Eppink., 1999). Hoy en día, se pueden observar tres grupos principales de sistemas 
olivícolas. (Beaufoy, 1998; Guzman Alvarez, 1999): 1) Las cultivos intensivos, que se 
riegan con cosecha mecánica, 2) Cultivos semi-intensivos, donde se aplican criterios 
racionales de producción, y 3) Cultivos tradicionales, comúnmente en terrazas, y que 
se están quedando gradualmente circunscritos a tierras más o menos marginales.  
Estos tres grupos presentan diferentes características económicas y ambientales. 
Los huertos de olivar irrigados tienen una producción que puede quintuplicar a la de 
los cultivos de secano (Romero, 1998). Por lo tanto, la olivicultura tradicional en tierras 
descuidadas o bastante accidentadas se ve amenazada por los nuevos olivares 
intensivos.  
Durante los últimos años, algunos países donde existen regiones con clima de 
tipo mediterráneo, como Australia y Estados Unidos, han analizado la posibilidad de 
autoabastecerse del aceite de oliva (Drogue, 2000).  
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Desde el punto de vista socioeconómico, en los países de la cuenca 
mediterránea, el olivo es uno de los cultivos más importantes, cuantitativa y 
cualitativamente, especialmente en España, Italia y Grecia. Su principal producto, el 
Aceite de Oliva Virgen, es muy valorado tanto por sus propiedades nutricionales como 
por sus características sensoriales, constituyendo uno de los pilares de la llamada dieta 
Mediterránea. Su composición en ácidos grasos monoinsaturados y sus antioxidantes 
naturales le otorgan numerosas propiedades beneficiosas para la salud (Tura et al., 
2007; Ocakoglu et al., 2009).  
En la cuenca mediterránea, la aceituna, junto con la vid constituye el equivalente 
socioeconómico de las industrias rurales del Norte. Esta equivalencia es importante, si 
bien no equiparable por el volumen de ingresos, al menos por el número de personas 
que se dedican, y han dedicado desde hace siglos, al cultivo de la aceituna. El aceite de 
oliva es uno de los bienes comerciales básicos de nuestra economía, y es parte 
primordial en los intercambios productivos entre el Norte y el Sur (Braudel, 1979). Al 
mismo tiempo, es destacable la posibilidad de explotación del suelo de los terrenos 
ocupados por olivares para la producción de diferentes productos agrícolas, 
principalmente cereales y leguminosas, así como para la alimentación de personas y 
ganado (Sereni, 1964). A lo largo de los siglos, los olivos han desempeñado un papel 
importante en el desarrollo rural, como una de las principales fuentes de ingresos y 
empleo en las zonas de lluvias relativamente escasas del Mediterráneo (De Graaff y 
Eppink, 1999).  
El amplio uso de los productos derivados de la aceituna contribuye al aumento 
de las superficies cultivadas y, en el marco de una economía comercial, es normal que 
las zonas de cultivo del olivo estén en continua expansión (Sifnaiou, 1996). De hecho, 
el valor de las regiones oleícolas aumenta de forma continua, frente a la disminución 
de la importancia de los cultivos de cereales. Sin embargo, la mecanización de la 
agricultura, así como la introducción progresiva de sustitutos del aceite de oliva cada 
vez más baratos, provocó hace un par de décadas un declive en la importancia del 
cultivo del olivo, y causó un bache económico en las regiones que habían apoyado su 
desarrollo mediante el cultivo del olivo (Margaris, 1988). En la actualidad, según 
estimaciones de algunos autores, el aceite de oliva sólo tiene una cuota del 4% de la 
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producción mundial de aceite vegetal, que está dominada por la soja y el aceite de 
palma (Luchetti, 1993). 
 
1.8.- Importancia ecológica del olivo 
El cultivo del olivo ha dejado su huella en la fisonomía, en la economía y en la 
vida de todas las culturas de la cuenca mediterránea. Aunque constituya una forma de 
explotación del suelo por el hombre, es sin embargo un cultivo que marca 
distintivamente la vida y los ecosistemas de toda región donde se desarrolle. Los 
olivares constituyen una parte integral y significativa del medio ambiente y la cultura 
mediterránea, además, su importancia ecológica sólo ha sido recientemente 
reconocida.  
Todas las referencias bibliográficas coinciden en que el ecosistema del olivo es 
notablemente estable, en comparación con otros ecosistemas agrícolas. Esto puede 
deberse a la estabilidad del hábitat, al relativamente pequeño número de plagas 
potencialmente perniciosas, a la tolerancia del olivo respecto a los daños causados por 
dichas plagas, y a la abundante fauna de artrópodos y su efecto positivo. La existencia 
de un número significativo de diversas plantas de la flora mediterránea en olivares 
cultivados asegura las condiciones para la creación de una gran variedad de hábitats 
para diferentes especies animales (Oikonomidou, 1969; Giourga et al., 1998). 
El olivo tiene una abundante fauna de artrópodos, que comprende una centena 
de especies fitófagas además de otras descritas como útiles o indiferentes 
(Arambourg, 1986). De hecho, se han identificado 15 clases de insectos, que incluyen 
de 94 a 125 familias. El gran número de insectos y la rica flora aseguran el alimento 
para un número importante de aves. Concretamente, se han identificado 31 especies, 
tanto aves invernales (Suarez y Muñoz-Cobo, 1984) como anidadoras (Muñoz-Cobo, 
1990). La existencia del olivo es, de hecho, clave para muchas especies durante el 
invierno (Niethammer, 1966), como el mirlo (Turdus merula) y el estornino (Sturnus 
vulgaris) (Debusshe e Isenmann, 1985; Jordano y Herrera, 1981), así como para las 
aves migratorias en ruta (Finlayson, 1981). Además, también se han localizado un gran 
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número de mamíferos, al ser los olivos árboles de hoja perenne, y al producir frutos 
con una alto poder energético, los cuales están disponibles durante el período de 
invierno.  
En el caso de que los olivares se abandonen durante un largo período de tiempo, 
se convierten en prototipos de bosque mediterráneo, donde prevalecen las especies 
Cistus creticus, Cistus salviaefolius, Erica verticillata, Anthillis hermaniae, Genista 
acanthoclados, Plantago beilardi, Trifolium stellatum, Trifolium campestre, Asphodelus 
Microcarpus, Tuberaria guttata, Fillago gallica, Hypochoeris aetnensis, Tolpis virgata e 
Hymenocarpus circinatus, dependiendo de las condiciones climáticas y territoriales de 
cada región (Vokou, 1988). 
El suelo de olivares abandonados suele formar regiones preferenciales para el 
pastoreo. Por lo tanto, su explotación es intensa, teniendo como consecuencia la 
degradación de la productividad del suelo, debido a la intensidad de los fenómenos 
erosivos, mientras que al mismo tiempo se impide la regeneración natural de la 
vegetación (Chatteron y Chatteron, 1981). Como resultado de ello, hay una 
disminución significativa de la cobertura vegetal y un número limitado de especies de 
plantas leñosas en estos olivares abandonados. Las consecuencias no se refieren sólo a 
la biodiversidad y a la cobertura vegetal, sino también a la profundidad del suelo, que 
carece de la protección contra la erosión proporcionada por el rizoma de las plantas y 
la cobertura vegetal. La intensidad de los fenómenos erosivos en un olivar abandonado 
convertido en pastizal es evidente, ya que la profundidad del suelo de la arboleda se 
reduce de 30 cm a 10 cm y 6 cm después de veinte y treinta años de abandono, 
respectivamente (Margaris et al., 1988).  
El mantenimiento del olivar tradicional es, por tanto, benigno para el medio 
ambiente, al presentar bajas tasas de erosión del suelo y una alta biodiversidad. Esto 
cobra aún más importancia si se tiene en cuenta que el olivar explota la productividad 
marginal de los suelos inclinados, que son precisamente los que corren el mayor 
peligro de deterioro. En estas zonas, las zonas cultivadas en terrazas muestran una 
baja erosión del suelo (De Graaff y Eppink, 1999). La conservación del olivar, en 
condiciones productivas, contribuye a la sostenibilidad de los recursos naturales 
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mediante el mantenimiento del suelo, la reducción de las pérdidas de lluvias y su 
explotación.  
El olivo es una especie acumuladora, debido a su extenso sistema de 
enraizamiento, lo que lo convierte en uno de los pocos cultivos que pueden sobrevivir 
con sólo 200-300 mm de precipitación anual (Fresco, 1996). A lo largo de los siglos, el 
olivo es uno de los cultivos que jugó un papel clave en el mantenimiento de la 
productividad de los suelos estériles, secos y extremadamente erosionados del 
Mediterráneo. En estas zonas de terrazas, la erosión está disminuyendo con la 
protección del suelo mínimo y la reducción de la salida y las pérdidas de nutrientes, 
además de favorecer la percolación del agua hacia reservorios subterráneos (Warren, 
1986). 
 
1.9.- Importancia económica y ambiental del olivo 
Hoy en día, el cultivo del olivo sigue siendo uno de los cultivos básicos en el 
Mediterráneo, dominando su paisaje rural. Su predominio en prácticamente todas las 
regiones con suelos inclinados, con productividad marginal, manteniendo una alta 
productividad en estas áreas. Además, el cultivo del olivo en sistemas semi-intensivos 
presenta bajos requerimientos en tratamientos químicos y maquinaria en 
comparación con otros cultivos agrícolas (Loumou, 1994).  
La producción de aceite de oliva está concentrada mayoritariamente en los 
países mediterráneos, en los que se encuentra el 99% de la superficie del olivar y se 
genera el 98% de la producción mundial de aceite de oliva. La Unión Europea es el 
principal productor a nivel mundial en aceite de oliva con una producción superior al 
80%, seguida por África (8,5%), Asia (5,5%) y América con un 2% de la producción 
mundial. Dentro de los países productores europeos, España destaca con un 28,3%. Su 
producción, por Comunidades Autónomas, puede verse en la Tabla 2. 
España es el primer productor y exportador mundial de aceite de oliva, un 
producto que destaca además sobre los demás por su alta calidad y el elevado 
potencial tecnológico y de suministro. 
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En los últimos diez años, la producción española de aceite de oliva ha crecido 
fuertemente (por encima del millón de toneladas), superando con creces los cupos de 
producción asignados por la Unión Europea. Sin embargo, el consumo interior ha 
crecido mucho más lentamente, al tratarse de un sector maduro y muy influido por la 
evolución de los precios. 
En su conjunto, el sector dirige sus exportaciones principalmente a Italia, 
Portugal, Estados Unidos, Reino Unido, Australia y Francia. Además, se está trabajando 
intensamente en la expansión de su consumo en otros mercados como Rusia, Países 
Escandinavos, Brasil, México y China, donde existen interesantes oportunidades de 
creciente incorporación de este producto. Los principales competidores del aceite de 
oliva español en los mercados mundiales son Italia, Grecia, Túnez, Turquía, Siria, 
Marruecos , Argelia y Portugal. 
Tabla 2. Porcentaje de la producción total de aceite de oliva en España, por Comunidad 
Autónoma (Interprofesional, 2010). 
Comunidad 
Autónoma 
% de la producción 
Andalucía 80,67% 
Castilla-La Mancha 7,08% 
Extremadura 4,36% 
Cataluña 3,59% 
Com. Valenciana 2,13% 
Aragón 0,77% 
Resto CCAA 1,40% 
 
Extremadura posee 253.200 hectáreas de olivar, siendo el cultivo que mayor 
superficie ocupa en la región. La producción total de los olivares españoles ronda las 5 
millones de toneladas de aceitunas, que son empleadas principalmente en la 
producción de aceite y en aceituna de mesa (Llerena y Garrido, 2010). 
Al ser cultivado en países de la cuenca mediterránea, el olivo está sujeto a 
severos factores climáticos como alta radiación solar, sequía, cambios drásticos de 
temperatura y salinidad elevada, lo que puede inducir situaciones de estrés y pérdidas 
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importantes en la productividad de los cultivos (Sofo et al., 2004a; 2004b). De entre los 
factores causantes del estrés, los más prevalentes son la salinidad, el déficit hídrico, la 
temperatura, la contaminación aérea, los metales pesados, los pesticidas y el pH del 
suelo, debido a que afectan casi todas las funciones de las plantas.  
Tradicionalmente, la productividad del cultivo del olivo se ha visto alterada por el 
clima y la vecería, fenómeno que determina efectos cíclicos en el olivar, años de 
grandes cosechas seguidas de cosechas escasas. Sin embargo, el reciente uso de 
nuevos sistemas de cultivo y riego, la ampliación de las superficies productivas y la 
incorporación de nuevas y avanzadas tecnologías, han permitido obtener, incluso en 
condiciones climatológicas adversas, una producción media anual superior a 1.000.000 
Tm. (Interprofesional, 2010), cifra que hace unos años hubiera sido considerada como 
"cosecha récord". El sector oleícola ha adquirido una marcada tendencia hacia la 
modernización tecnológica, principalmente con el objetivo de mejorar la calidad de los 
productos derivados del olivo, en busca de la excelencia, tanto en el nivel de calidad 
como en la certificación, buscando la diferenciación frente a otros importantes 
productores de la cuenca mediterránea (ICEX-Madrid, 2004). 
El consumo del aceite de oliva a nivel mundial es, comparado con el de otras 
grasas destinadas a fines alimentarios, bastante bajo. Esto se debe a que, 
normalmente, en cada región geográfica se suele dar preferencia al tipo de aceite que 
se produce, en base a los cultivos locales. Pese a ello, el consumo del aceite de oliva ha 
aumentado considerablemente, tanto en los países no productores como en los que lo 
producen en menor medida, pudiendo ser su capacidad de penetración en el mercado 
muy elevada. La principal razón de este aumento en el consumo del aceite de oliva es 
las numerosas propiedades beneficiosas para la salud que posee, y que son 
ampliamente reconocidas.  
El sistema de producción del aceite de oliva conduce a precios más elevados que 
el de otros aceites sustitutivos, pero el aumento del poder adquisitivo de ciertas 
regiones, unido al valor que se le da como producto saludable y de interés 
gastronómico, hace que haya un incremento de su consumo fuera de las zonas 
geográficas de producción. Una labor constante de información, basada en 
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fundamentos científicos de sus propiedades nutricionales y saludables, no pude faltar 
para que la expansión del consumo continúe y se adapte a los aumentos de la 
producción (Barranco et al. 2008).  
Además de su relevancia a nivel económico para estas zonas, los productos 
derivados del olivo son clave en los hábitos alimenticios de los países del sur de 
Europa. La evidencia a nivel epidemiológico sugiere que un alto consumo de aceite de 
oliva, uno de los principales componentes de la dieta mediterránea, está asociado con 
una reducción del riesgo de desarrollo de enfermedades como síndrome metabólico, 
diabetes tipo 2, cáncer, enfermedad cardiovascular, obesidad y desordenes cognitivos 
(Martínez-González et al., 2014).  
El aceite de oliva virgen extra es un producto clave de la dieta mediterránea, un 
alimento de máxima calidad cuyos beneficios y valores están asociados a la salud y 
avalados, entre otros, por estudios del Instituto Europeo de la Alimentación 
Mediterránea, que subrayan sus propiedades anticancerígenas y antienvejecimiento, y 
su contribución a la prevención y reducción de las enfermedades cardiovasculares.  
Una característica notable de la dieta mediterránea es, a través del consumo de 
aceite de oliva, la abundante ingesta de ácido oleico. El aceite de oliva puede 
representar casi el 20% de la ingesta total de energía en los países donde su consumo 
está extendido. Los primeros estudios han mostrado asociaciones inversas entre el 
consumo medio de aceite de oliva en el país y el riesgo de enfermedad cardiovascular 
o de mortalidad total. Además, también hay pruebas de que la ingesta de aceite de 
oliva puede tener una influencia beneficiosa sobre los factores de riesgo 
cardiovascular. De importancia potencial, se ha sugerido que algunos componentes 
secundarios de aceite de oliva distintos del ácido oleico contribuyen a propiedades 
antiinflamatorias, antioxidantes y otras propiedades bioactivas que pueden beneficiar 
al endotelio, modular favorablemente los factores hemostáticos y mejorar la 
estabilidad de la placa arterosclerótica (Martínez-González, et al., 2014).  
El cultivo del olivar vive una época incierta, aunque no exenta de esperanzas y 
buenas expectativas. La rusticidad y longevidad de la especie hace que se encuentren 
con facilidad árboles milenarios y plantaciones centenarias, por tanto dicho cultivo 
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presenta una superficie creciente debido a que el olivo se asienta en todo tipo de 
terrenos, a veces poco fértiles, otras en pendientes sometidas al efecto de la erosión, 
dónde otros cultivos son incapaces de producir, e incluso en zonas secas y áridas, con 
precipitaciones escasas y prolongados periodos con déficit hídrico. Como hemos 
mencionado anteriormente, España e Italia son los principales productores a nivel 
mundial, seguidos de  Grecia, Turquía y Túnez. En España la región olivarera por 



















2. Mecanismo de defensa en plantas. Producción de Especies Reactivas 
del Oxígeno (ROS). 
 
2.1.- Especies Reactivas del Oxígeno (ROS) 
Las especies reactivas del oxígeno (ROS) se producen como una respuesta 
normal del metabolismo aeróbico celular de las plantas.  Aproximadamente el 1 % del 
O2 consumido por las plantas está directamente implicado en la formación de ROS en 
los diferentes compartimentos celulares (Sharma et al., 2012). Sin embargo, diferentes 
estreses tanto abióticos (sequía, salinidad, frío, toxicidad por metales pesados, 
radiación UV-B) como bióticos, conducen a una mayor generación de ROS en las 
plantas, rompiendo la homeostasis celular (Shah et al., 2001; Mittler, 2002; Sharma y 
Dubey, 2005; 2007; Hu et al., 2008; Han et al., 2009; Maheshwari y Dubey, 2009; 
Tanou et al., 2009; Mishra et al., 2011; Srivastava y Dubey, 2011). Además de las ROS 
formadas en cloroplastos, mitocondrias y peroxisomas, también se sintetizan ROS por 
la NADPH oxidasa (NOX), análogo de la respiratory burst oxidase homolog (Rboh), (Sagi 
y Fluhr, 2006) y las peroxidasas (Demidchik, 2015)  
Los ROS más comunes incluyen radicales libres tales como el anión superóxido 
(O2-), radicales hidroxilo (•OH), así como no radicales como peróxido de hidrógeno 
(H2O2), singlete oxígeno (1O2), y otros (figura 9). La reducción por pasos de oxígeno 
molecular (O2) conduce a la producción de ROS altamente reactivas (Foyer y 
Harbinson, 1994; Foyer, 1997; Del Río et al., 2006; Blokhina y Fargerstedt, 2010; Heyno 
et al., 2011). 
El O2 en su estado fundamental es una molécula totalmente inofensiva. Tiene 
dos electrones desapareados con spins paralelos, lo cual lo hace paramagnético y, por 
tanto, con pocas probabilidades de participar en reacciones con moléculas orgánicas, a 
menos que se active (Apel y Hirt, 2004).  La activación del O2 puede producirse 
mediante dos mecanismos: la absorción de suficiente energía como para invertir el 
spin en uno de los electrones no apareados, o bien mediante una reducción gradual 
monovalente (figura 10). Los electrones de la forma birradical del oxígeno tienen 
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electrones que giran en paralelo, pero, como hemos mencionado anteriormente, la 
absorción de suficiente energía puede invertir el giro de uno de esos electrones 
desapareados, conduciendo a la formación del estado singlete, donde los dos 
electrones tienen spins opuestos.  
 
 Figura 9. Especies Reactivas del Oxígeno (ROS). 
https://www.biotek.com/assets/tech_resources/10592a/figure1.jpg. 
 





El tiempo de vida de 1O2 dentro de la célula es probablemente 3 µs o menos 
(Hatz et al., 2007; Hackbarth et al., 2010). Se ha demostrado que una molécula de O2 
es capaz de difundir a través de considerables distancias (varios cientos de 
nanómetros), pudiendo durar 4 μs en agua y hasta 100 μs en un entorno no polar. El 
1O2 reacciona con la mayoría de las moléculas biológicas que se encuentren cerca, por 
ejemplo, oxida directamente proteínas, ácidos grasos insaturados, o ADN (Wagner et 
al., 2004), causando modificaciones en ácidos nucléicos mediante la reacción selectiva 
con la desoxiguanosina (Kasai, 1997).  Se cree, también, que es responsable de la 
pérdida inducida por la luz del fotosistema II (PSII), actividad que puede desencadenar 
la muerte celular (Krieger-Liszkay et al., 2008).   
El O2- es la ROS primaria que se forma en la célula, y es el precursor de una 
cascada de reacciones que generan ROS "secundarias", ya sea directamente, o a través 
de reacciones catalizadas por enzimas o metales (Valko et al., 2005), en función del 
tipo de célula o compartimento celular. El O2- es moderadamente reactivo, con una 
vida media corta (aproximadamente 1 μs). El O2- puede aceptar un electrón y dos 
protones para formar H2O2, bien de forma no enzimática, o en una reacción catalizada 
por la SOD. El H2O2 se genera en las células de forma natural, o bien como 
consecuencia de una gran variedad de condiciones estresantes como pueden ser la 
sequía, el frío, la radiación UV, la exposición a luz intensa, heridas o infección 
producidas por patógenos. Las principales fuentes de generación de H2O2 en las células 
vegetales son las cadenas de transporte de electrones (CTE) de cloroplastos, 
mitocondrias, retículo endoplásmico y plasmalema. También contribuyen a la 
producción de H2O2 la ß-oxidación de los ácidos grasos y la fotorrespiración. El H2O2 es 
moderadamente reactivo y tiene una vida media relativamente larga (1 ms) (Mittler y 
Zilinkas, 1991). El H2O2 no tiene electrones desapareados, lo que le permite atravesar 
sin dificultad membranas biológicas y, en consecuencia, pueden causar daños en 
tejidos alejados de su origen. Dado que el H2O2 es la única ROS que puede difundirse a 
través de las hidroporinas de las membranas, y recorrer distancias más grandes dentro 
de la célula (Bienert et al., 2007), y debido a que es relativamente estable en 
comparación con otras ROS, se le considera muy importante como molécula de 
señalización en la regulación de procesos biológicos específicos que se desencadenan 
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como respuesta a diversos estreses medioambientales (Neill et al., 2002; Yan et al., 
2007; Torres et al., 2002). A altas concentraciones, el H2O2 puede oxidar la cisteína (-
SH) o residuos de metionina (-SCH3), o inactivar enzimas a través de la oxidación de los 
grupos tiol, como las enzimas del ciclo de Calvin, Cu / Zn-SOD, y Fe-SOD (Halliwell y 
Gutteridge, 1999).  Cuando las concentraciones de peróxido de hidrógeno alcanzan 
niveles de 10 μM, las enzimas del ciclo de Calvin fructosa-1,6-bisfosfatasa, 
sedoheptulosa-1,7-bisfosfatasa, y fosforibulocinasa, pierden hasta el 50% de su 
actividad (Kaiser, 1979; Leegood y Walker, 1982). También oxida proteínas quinasas, 
fosfatasas y factores de transcripción que contienen residuos tiolato. En altas 
concentraciones, orquesta programas de muerte celular (Dat et al., 2000).  
Tanto el O2- como el H2O2 son moderadamente reactivos, lo que ha llevado a 
asumir que el daño celular por ROS parece ser debido a su conversión en especies más 
reactivas. La formación de •OH depende tanto de H2O2 como de O2-, y, por tanto, está 
sujeta a la inhibición por SOD y CAT. La reacción de Haber-Weiss genera •OH a partir 
de H2O2 y O2-. Es una reacción catalizada por Fe, y parece claro esta catálisis metálica 
es necesaria, ya que la velocidad de la reacción no catalizada es insignificante (Rigo et 
al., 1977).   
El radical hidroxilo (•OH), es la ROS más reactiva. Tiene un solo electrón 
desapareado, tiene capacidad de interactuar con todas las moléculas biológicas y 
provoca daños celulares como peroxidación de lípidos, daños en proteínas, y 
destrucción de la membrana (Foyer et al., 1997).  Debido a que las células no disponen 
de ningún mecanismo para eliminar el •OH, su producción no controlada puede 
conducir a la muerte celular (Pinto et al., 2003). La oxidación de sustratos orgánicos 
mediante •OH puede proceder por dos posibles reacciones, la adición de •OH a 
moléculas orgánicas, o la sustracción de un átomo de hidrógeno. Debido a la corta 
duración del estado “libre” (por su alta reactividad), los sitios de reacción del •OH 
suelen estar cerca de sus lugares de formación (Elstner, 1982). En este contexto, los 
radicales orgánicos de oxígeno tales como alcoxi-, peróxi- y semiquinonas, peróxido de 
hidrógeno reducido y complejos donadores de electrones-peróxido de hidrógeno 
(cripto - OH), así como complejos de metal-oxígeno, se han propuesto como las 
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especies más destructivas en última instancia, además de los ya mencionados •OH 
activos libres (Elstner, 1987).  
Todas las ROS son extremadamente perjudiciales para los organismos cuando se 
encuentran en concentraciones anormalmente altas, aunque no sólo son productos 
tóxicos derivados del metabolismo aeróbico sino que también son moléculas señales 
involucradas en varios procesos de desarrollo en todos los organismos. Cuando el nivel 
de ROS excede el considerado normal, se dice que la planta está en un estado de 
"estrés oxidativo", esta situación  puede ser una amenaza para las células, al causar 
reacciones potencialmente perjudiciales como peroxidación de lípidos, oxidación de 
proteínas, daño a los ácidos nucleicos, inhibición enzimática, y, en última instancia, 
activación de la muerte celular programada (Shah et al., 2001; Mittler, 2002; Verma y 
Dubey, 2003; Meriga et al., 2004; Sharma y Dubey, 2005; Maheshwari y Dubey, 2009; 
Mishra et al., 2011; Srivastava y Dubey, 2011).  
Tabla 3. Características generales de las ROS (Das y Roychoudhury, 2014).  
 
La producción de ROS es también necesaria para la defensa de las plantas, tienen 
una importante función biológica en la respuesta de aclimatación de plantas a estreses 
abióticos; son moléculas señales durante el crecimiento celular, el control de apertura 
y cierre de estomas, las interacciones planta-patógeno, la muerte celular programada y 
la respuesta a estreses.  Los niveles de ROS deben estar controlados, por una parte 
existen unos sistemas productores y otros sistemas antioxidantes que los eliminan. 
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Figura 11. Equilibrio entre la producción de ROS y los sistemas antioxidantes.  EL estrés 
abiótico induce la producción de ROS y la muerte celular (Gill y Tuteja, 2010). 
2.2. Principales fuentes de ROS relacionadas con las reacciones de defensa   
Choudhury et al. (2017) indican que las dos principales causas de aumento de 
ROS durante el estrés abiótico son: 1) La alteración de la actividad metabólica (ROS 
metabólicas) y 2) La generación de ROS con el propósito de señalización como parte de 
la señal y respuesta  al estrés (ROS de señalización) (figura 12).  Las ROS metabólicas y 
de señalización podrían producirse en diferentes compartimentos subcelulares (por 
ejemplo, ROS metabólicas en el cloroplasto y ROS de señalización en el apoplasto). Sin 
embargo, ambas formas pueden interactuar entre ellas e intervenir en la aclimatación 
de la planta al estrés. 




Figura 12. Producción de ROS en respuesta al estrés abiótico: ROS metabólicas y ROS de 
señalización, la interactuación entre ambas conducen a la adaptación de la planta. (Choudhury 
et al., 2017). 
Las ROS se producen en cloroplastos, mitocondrias, peroxisomas, retículo 
endoplásmico, núcleo y apoplasto (figura 13). Los cloroplastos y peroxisomas son los 
orgánulos principales en la producción de ROS en partes verdes; en las partes no 







Figura 13. Localización subcelular de la producción de ROS (Trchounian et al., 2016). 
En la cadena de transporte electrónico mitocondrial se encuentran electrones 
con suficiente energía libre para reducir directamente al O2, esta se considera la 
principal fuente inevitable de ROS en la mitocondria ligada a la respiración aeróbica en 
condiciones normales (Rhoads et al., 2006). Sin embargo, esta producción de ROS 
puede mejorar en respuesta a distintos estreses. Las mitocondrias de las plantas 
pueden controlar la generación de ROS mediante sistemas de disipación de energía, 
pudiendo desempeñar un papel central en la adaptación de las células al estrés 
abiótico. 
En los cloroplastos, el oxígeno generado por las reacciones fotosintéticas, puede 
aceptar electrones de los fotosistemas y producir ión superóxido.  En condiciones de 
estrés abiótico aumenta la producción de ROS (singlete de oxígeno, ión superóxido, 
peróxido de hidrógeno y radical hidroxilo, figura 14) en los cloroplastos, cuando la 
cadena electrónica se sobrecarga, una parte del flujo de electrones se desvía de la 




Figura 14. Producción de ROS en cloroplastos (Apel y Hirt, 2004). 
Los peroxisomas producen ión superóxido como consecuencia de su 
metabolismo normal. Corpas et al. (2008) sugieren considerar a los peroxiosmas como 
unos orgánulos celulares con la capacidad de generar y liberar al citosol moléculas 
señal como H2O2, O2.- y NO.  Implicadas en procesos de defensa. El aumento de ROS en 
peroxisomas, durante el estrés abiótico es debido principalmente al aumento de la 
fotorrespiración (Gill y Tuteja, 2010).  
En el citosol se han caracterizado varias fuentes de ROS y durante diferentes 
estreses ocurren cambios en el estado redox del citosol esto juega un importante 
papel en la señalización oxidativa (Noctor y Foyer, 2016). 
Noctor y Foyer (2016) indican que bajo condiciones de estrés los cloroplastos, 
peroxisomas y mitocondrias podrían extender sus estructuras membranosas que se 
pondrían en contacto con la envoltura nuclear, alterando el estado ROS del nucleo.  
Otra fuente de ROS es el retículo endoplasmático, como ponen de manifiesto 
Ozgur et al. (2014), en Arabidopsis thaliana  donde se producen ROS en el retículo 
endoplásmatico como respuesta a la salinidad. 
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En el apoplasto, participando proteínas del plasmalema y de la pared celular, 
ocurre el llamado “burst” o choque oxidativo (aumento rápido de ROS) en respuesta al 
ataque de patógenos. Una de las principales fuentes de ROS en el apoplasto es la 
NADPH oxidasa del plasmalema que mediante la oxidación del NADPH citoplasmático 
reduce al oxígeno formando O2-. que dismuta rápidamente a H2O2.  
Otra fuente de ROS en el apoplasto, son las peroxidasas apoplásticas unidas 
iónica o covalentemente a la pared celular, estas peroxidasas tienen dos ciclos 
catalíticos, bien consumen H2O2, en presencia de sustratos fenólicos sintetizando 
lignina u otros compuestos fenólicos o bien los sustratos fenólicos son sustituidos por 
compuestos reducidos (como NADPH) y producen H2O2 (Apel y Hirt, 2004). 
Las poli(di)amino oxidasas son unas enzimas localizadas en la pared celular que 
mediante la oxidación de poli(di)aminas producen H2O2, estas enzimas parecen estar 
implicadas en el catabolismo teminal causando la muerte celular programada (Kuehn y 
Phillips, 2005). 
Otra enzima que produce ROS en el apoplasto, en condiciones de estrés, es la 
oxalato oxidasa, que a partir del ácido oxálico genera CO2 y H2O2, parece estar 
implicada en la aclimatación a la sequía (Voothuluru y Sharp, 2013). 
 
2.3. Sistemas antioxidantes en plantas 
Para protegerse de los efectos tóxicos de las ROS las células de las plantas 
poseen sistemas antioxidante de defensa, enzimáticos y no enzimáticos.  
2.3.1. Sistemas enzimáticos 
Los principales sistemas enzimáticos antioxidantes son: superóxido dismutasa 
(SOD), catalasa (CAT), peroxidasas (POX), enzimas del ciclo glutatión-ascorbato 
(GSH/AsA), como son  ascorbato peroxidasa (APX), monodeshidroascorbato reductasa 
(MDHAR), dehidroascorbato-reductasa (DHAR) y glutatión reductasa (GR) (Noctor y 




a) Superóxido dismutasa  
La superóxido dismutasa (SOD) juega un papel clave en la primera línea de 
defensa contra el estrés oxidativo en todos los organismos aeróbicos (Scandalios, 
1993) y es uno de los principales sistemas enzimáticos antioxidantes de las plantas. La 
enzima SOD pertenece al grupo de metaloenzimas y cataliza la dismutación de O2- a O2 
y H2O2. Está presente en la mayoría de los compartimentos subcelulares donde se 
generan ROS, cloroplasto, mitocondria, citosol, peroxisoma y apoplasto (Mittler, 2002). 
En plantas, se conocen tres isoenzimas de SOD, Cu/Zn SOD, Mn-SOD y Fe-SOD) 
(Fridovich, 1989; Racchi et al., 2001). Todas las formas de SOD son codificadas en el 
núcleo y dirigidas a los diferentes compartimentos subcelulares (Bowler et al., 1992). 
La actividad de la SOD se encuentra aumentada en las plantas expuestas a estrés 
ambiental, como sequía y toxicidad por metales (Sharma y Dubey, 2005; Mishra et al., 
2011). El aumento de la actividad de la SOD a menudo se correlaciona con el aumento 
de la tolerancia de la planta frente al estrés ambiental (Gupta et al., 1993). 
b) Catalasa 
Entre las enzimas antioxidantes, la catalasa (CAT) fue la primera en ser 
descubierta y caracterizada. Son porfirinas de Fe tetraméricas. Es una enzima que 
cataliza la dismutación de dos moléculas de H2O2 en agua y oxígeno. La afinidad por el 
H2O2, está en el rango de mM (menor afinidad que la APX). El H2O2 generado en los 
peroxisomas (principal orgánulo de producción de H2O2) durante la oxidación 
fotorespiratoria, la ß -oxidación de ácidos grasos, y otros sistemas enzimáticos, son 
eliminados por la CAT (Scandalios et al., 1997; Corpas et al., 2008). Su presencia en 
citosol, cloroplastos, y mitocondrias es significativamente menor (Mhamdi et al., 
2010). Se han descrito tres clases genéticas de CAT (Willekens et al., 1995), las CAT 
clase I que se expresan en tejidos fotosintéticos, las CAT clase II que se expresan en los 
tejidos vasculares, y las CAT clase III que son muy abundantes en semillas y plantas 
jóvenes. Cuando se produce un exceso de H2O2 a través de procesos catabólicos, éste 
es degradado por la CAT, de una forma energéticamente eficiente (Mallick y Mohn, 
2000). El estrés ambiental hacen que la actividad de la CAT aumente o disminuya, 
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dependiendo de la intensidad, la duración y tipo de estrés (Moussa y Abdel-Aziz, 
2008).  
c) Peroxidasas 
Las peroxidasas, sobre todo las que se encuentran en el apoplasto, como se ha 
indicado anteriormente, pueden producir o eliminar ROS. El estrés modula la actividad 
de las peroxidasas y también estimula su liberación al apoplasto, la pared celular tiene 
una gran capacidad de retener distintas isoformas de peroxidasas. 
d) Las enzimas del ciclo ascorbato-glutatión 
El descubrimiento del ciclo del ascorbato-glutatión (ASA-GSH) (figura 15), 
también conocido como vía de Halliwell-Asada, en todos los compartimentos celulares, 
así como la alta afinidad de la APX (rango de µM) por el H2O2, sugieren que este ciclo 
juega un papel crucial en el control de los niveles de ROS en estos compartimentos. 
(Mittler, 2002). 
El ácido ascórbico y el glutatión, que se encuentran en altas concentraciones en 
cloroplastos y otros orgánulos, son cruciales para la defensa de las plantas en contra 
del estrés oxidativo, en general es necesario mantener alta la relación 
reducido/oxidado para ambos compuestos, así la GR y la MDAR y DHAR (enzimas del 
ciclo) la mantienen.   
Cada enzima de este ciclo tiene diferentes isoformas subcelulares que son 
diferencialmente reguladas por diferentes tipos de estreses (Pandey et al., 2015). 
  




La ascorbato peroxidasa (APX), es la primera enzima del ciclo ASA-GSH,  utiliza 
dos moléculas de AsA para reducir el H2O2 a agua generando dos moléculas de MDHA. 
La APX es un miembro de la clase I de la superfamilia de las hemoperoxidasas 
(Welinder, 1992) y está regulada por señales redox y por las concentraciones de H2O2 
(Patterson y Poulos, 1995). Se han descrito diferentes isoenzimas en diferentes 
compartimentos (citosol, peroxisomas y cloroplastos, Pandey et al, 2015) . 
La APX es considerada como una de las enzimas antioxidantes más ampliamente 
distribuidas en las células vegetales, y sus isoformas tienen una afinidad para el H2O2 
mucho mayor que la CAT, haciendo que la APX sea uno de los eliminadores de H2O2 
más eficientes de bajo condiciones de estrés (Wang et al., 1999). Se ha demostrado el 
aumento de expresión de APX en plantas durante diferentes condiciones de estrés 
tanto biótico como abiótico (Gill y Tuteja, 2010). 
-Monodehidroascorbato reductasa (MDHAR).  
La monodeshidroascorbato reductasa (MDHAR) es una enzima 
flavinadenindinucleótido que cataliza la regeneración de ASA a partir del radical 
MDHA, utilizando para ello NAD(P)H como donador de electrones (Hossain y Asada, 
1985). Dos moléculas de MDHA pueden reaccionar no enzimáticamente y generar AsA 
y DHA, aunque la mayor parte de la reducción del MDHA es mediante la actividad de la 
MDHAR.  
En plantas superiores forman una múltiple familia con distintas isoformas en 
diferentes compartimentos celulares (peroxisomas, cloroplastos, mitocondrias y 
citosol). Para evitar los efectos deletéreos de las ROS debe haber un pool suficiente de 
AsA  en estado reducido, por ello, la MDHAR tiene un papel considerable en la 
tolerancia a múltiples estreses (Pandey et al, 2015). 
-Dehidroascorbato reductasa (DHAR).  
La dehidroascorbato reductasa (DHAR) cataliza la reducción de DHA a AsA 
usando GSH como donador de electrones (Ushimaru et al., 1997) y, por tanto, 
desempeña un papel importante en el mantenimiento de los niveles de AsA en su 
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forma reducida. Pese a la posibilidad de regeneración de AsA directamente desde 
MDHA, ya sea de forma enzimática o no enzimática, se puede producir DHA cuando el 
AsA se oxida en hojas y otros tejidos. El DHA, un producto químico muy corta duración, 
puede ser o bien hidrolizado irreversiblemente a ácido O2,3-dicetogulónico o ser 
reciclado a AsA por la acción de la DHAR. La DHAR es una enzima tiólica monomérica 
que se encuentra en diferentes compartimentos (cloroplastos y citosol) y juega un 
papel importante en respuesta a estreses abióticos, así como en procesos de 
crecimiento y desarrollo. (Pandey et al, 2015). 
- Glutatión reductasa (GR).  
El GSH se oxida a GSSG cuando participa en ciclos de oxidación-reducción ya sean 
enzimáticos, como no enzimáticos. En el ciclo AsA-GSH, el GSH se oxida en una 
reacción catalizada por la DHAR. La glutatión reductasa (GR) es una enzima 
dependiente de NAD(P)H que cataliza la reducción de GSSG a GSH y, así permite a la 
célula mantener una proporción GSH/GSSG alta. La GR pertenece a un grupo de 
flavoenzimas presente tanto en procariotas como eucariotas y contiene un grupo 
disulfuro esencial (Ghisla y Massey, 1989). A pesar de que se encuentra tanto en 
cloroplastos como en citosol, mitocondrias y peroxisomas, aproximadamente el 80% 
de la actividad de la GR en los tejidos fotosintéticos se produce a partir de isoformas 
cloroplásticas (Edwards et al., 1990).  
Diferentes trabajos demuestran la modulación de la expresión de distintas 
isoformas de la GR y aumento de su actividad en respuesta a distintos estreses 
ambientales (Pandey et al, 2015).  
 
2.3.2. Sistemas no enzimáticos 
Los componentes no enzimáticos del sistema de defensa antioxidante incluyen: 
ascorbato (AsA) y glutatión (GSH), así como el tocoferol, los carotenoides y los 
compuestos fenólicos. Éstos interactúan con numerosos componentes celulares y 
juegan un papel crucial como cofactores enzimáticos, influenciando desde la mitosis y 
la elongación celular, hasta la senescencia y muerte celular (De Pinto y De Gara, 2004). 
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Las plantas con mutaciones que provocan disminución en componentes antioxidantes 
no enzimáticos son, como es previsible, hipersensibles al estrés (Gao y Zang, 2008; 
Semchuk et al., 2009). 
a) Ascorbato 
El ascorbato (AsA) es el antioxidante más abundante de bajo peso molecular, y 
tiene un papel clave en la defensa contra el estrés oxidativo causado por un aumento 
en los niveles de ROS. El AsA es un potente antioxidante debido a su capacidad para 
donar electrones en reacciones enzimáticas y no enzimáticas. Interviene en diferentes 
procesos fisiológicos en las plantas, incluyendo crecimiento, diferenciación y 
metabolismo. Se encuentra en la mayoría de los tipos celulares, orgánulos y apoplasto 
vegetal (Shao et al., 2008), y se ha observado que es particularmente abundante en 
tejidos fotosintéticos (Smirnoff et al., 2004). La mayor parte del AsA, hasta el 90%, se 
localiza en el citoplasma, pero, a diferencia de otros antioxidantes solubles, una parte 
se exporta al apoplasto, donde está presente en concentración milimolar. Se cree que 
el AsA apoplástico puede representar la primera línea de defensa contra oxidantes 
externos potencialmente dañinos (Barnes et al., 2002). El AsA protege del daño 
oxidativo macromoléculas críticas. En condiciones fisiológicas normales, el AsA se 
encuentra principalmente en estado reducido en el cloroplasto (Smirnoff, 2000). 
Proporciona protección directa a la membrana, al reaccionar con el O2- y el H2O2, y 
preserva las actividades de las enzimas que contienen iones metálicos (Noctor y Foyer, 
1998). El AsA tiene un papel clave en la eliminación de H2O2 a través del ciclo ASA-GSH 
(Pinto et al., 2003) y en el mantenimiento de la homeostasis redox  durante los 
estreses oxidativos (Moucheshi et al., 2014). Los niveles de AsA varían en respuesta a 
diversos estreses (Hernández et al., 2001; Sharma y Dubey, 2005; Maheshwari y 
Dubey, 2009; Radyuk et al., 2009; Mishra et al., 2011; Srivastava y Dubey, 2011). La 
sobreexpresión de las enzimas que participan en la biosíntesis de AsA confiere una 
mayor tolerancia al estrés abiótico en las plantas. Se ha demostrado que una mayor 






El tripéptido glutatión (γ-glutamil-cisteinil-glicina, GSH) es uno de los principales 
tioles no protéicos de bajo molecular implicado en la defensa contra el daño oxidativo 
intracelular inducido por ROS. El glutión se encuentra principalmente en  su forma 
reducida, GSH, y se localiza en todos los compartimentos celulares: citosol, 
cloroplastos, retículo endoplásmico, vacuolas, mitocondrias, peroxisomas y apoplasto 
(Moucheshi et al., 2014). Está implicado en muchos procesos fisiológicos  (Noctor y 
Foyer, 1998; Gill y Tuteja, 2010). El equilibrio entre la forma reducida (GSH) y oxidada 
(glutatión disulfuro, GSSG) es clave para el mantenimiento del estado redox celular. La 
función del GSH como un antioxidante es muy variada. Puede reaccionar 
químicamente con O2-, •OH y H2O2 y, por lo tanto, puede funcionar eliminar 
directamente las ROS. Puede participar en la regeneración de otros antioxidantes 
como el AsA, a través del ciclo de ASA-GSH. La generación y mantenimiento de la 
forma reducida es de vital importancia para la célula. Cuando el estrés aumenta, las 
concentración de GSH disminuye, aumentando la forma GSSG lo que provoca la 
degradación del sistema (Tausz et al., 2004).  
c) Tocoferoles. 
Los tocoferoles (α, β, γ, y δ) son un grupo de antioxidantes lipofílicos que 
eliminan ROS y radicales lipídicos, se consideran los antioxidantes protectores de la 
estabilidad de las membranas (Gill y Tuteja, 2010). Los tocoferoles son sintetizados 
solamente por los organismos fotosintéticos y están presentes sólo en las partes 
verdes de las plantas, se localizan en las membranas tilacoidales del cloroplasto, 
protegiendo así la estructura y función del PSII (Ivanov y Khorobrykh, 2003). La 
regeneración del tocoferol oxidado a su forma reducida se puede lograr por AsA, GSH 
(Fryer, 1992) o coenzima Q (Kagan et al., 2000). Se ha demostrado que la acumulación 
de α -tocoferol induce la tolerancia al diversos estreses (Yamaguchi-Shinozaki y 





d) Carotenoides.   
Los carotenoides, también denominados tetraterpenoides, son pigmentos 
orgánicos que pertenecen al grupo de los antioxidantes lipófilos y son capaces de 
detoxificación de diversas formas de ROS (Young, 1991). Además de intervenir en los 
procesos de fotosíntesis, formando parte del sistema fotosintético de la planta, son los 
responsables de los procesos de fotoprotección del aparato fotosintético. Intervienen 
en muchas funciones celulares incluyendo la tolerancia al estrés oxidativo. Los 
carotenoides también son precursores de moléculas de señalización que influyen en el 
desarrollo de la planta y las respuestas al estrés biótico/abiótico (Waskiewicz et al., 
2014).  
e) Compuestos fenólicos.  
Los compuestos fenólicos son una serie de metabolitos secundarios que poseen 
propiedades antioxidantes, siendo abundantes en los tejidos vegetales (Grace y Logan, 
2000). Los polifenoles contienen un anillo aromático con uno o varios -OH o -OCH3 que 
contribuyen a su actividad biológica, incluyendo su acción antioxidante. Se han 
demostrado que, debido a su gran capacidad de donar electrones o átomos de 
hidrógeno, superan en actividad antioxidante a AsA y α -tocoferol. Los polifenoles 
pueden quelar iones metálicos, pueden eliminar recoger directamente ROS y pueden 
inhibir la peroxidación lipídica atrapando el radical alcoxilo. También disminuyen la 
fluidez de las membranas, lo que podría dificultar la difusión de los radicales libres y 
restringir reacciones peroxidativas. Hay evidencia de la inducción del metabolismo 
fenólico en plantas como respuesta a múltiples estreses (Michalak, 2006). 
Dentro de los compuestos fenólicos hay una familia que cobra una gran 
importancia en la respuesta antioxidante frente a situaciones de estrés en plantas, los 
fenilpropanoides (PPs). Los PPs se forman a partir de desaminación de fenilalanina a 
ácido cinámico, catalizado por fenilalanina amonio-liasa (PAL), una familia de enzimas 
con diferentes isoformas que responden a diferentes estímulos medioambientales. 
Muchos de los compuestos fenólicos producidos por las plantas (flavonoides, 
isoflavonoides, cumarinas y lignanos) son productos secundarios del metabolismo de 
los PPs. Por ejemplo, tanto el resveratrol como los flavonoides provienen de una vía 
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biosintética común del ácido shikímico. El resveratrol es una fitoalexina usada por las 
plantas para protegerse de los hongos. Los flavonoides pueden interaccionar con otros 
antioxidantes fisiológicos como el AsA y los tocoferoles, amplificando sus efectos 
(Kasote et al., 2015). Las ligninas son polímeros fenólicos que desempeñan un papel 
clave en la reducción de la permeabilidad de la pared celular, aumentando su rigidez, 
que es una parte clave del mecanismo de resistencia a patógenos. Flavonides y PPs 
pueden ser oxidados por las peroxidasas, por lo que actúan eliminando H2O2. 
Peroxidasas de la pared celular catalizan la oxidación de PPs a sus radicales fenoxilo, 
posteriormente se polimerizan resultando una gran diversidad estructural de ligninas 
naturales (Korkina y Afanas’ev, 1996). Hay gran cantidad de referencias al papel que 
desempeñan los PPs y sus formas glicosidadas (PPGs), como antioxidantes, al igual que 
otros polifenoles vegetales. Este rol lo pueden desempeñar ya sea por la eliminación 
directa de especies reactivas de oxígeno, o actuando como radical peroxilo.  
 
2.4. Las ROS y el daño oxidativo a las biomoléculas.  
La producción y la eliminación de las ROS deben ser controladas de forma 
estricta, con el fin de evitar el estrés oxidativo. Cuando el nivel de ROS excede los 
umbrales que se consideran tolerables para constituir un mecanismo de defensa, se 
dice que la célula pasa a estar en un estado de estrés oxidativo. El equilibrio entre la 
producción y la eliminación de las ROS se altera como consecuencia del estrés tanto 
abiótico como biótico. Niveles elevados de ROS pueden causar daño a biomoléculas, 
modificando ácidos grasos poliinsaturados (PUFAs), proteínas, DNA y carbohidratos 
(figura 16), y, en última instancia, provocar la muerte celular.  
 
2.4.1. Ácidos grasos poliinsaturados (PUFAs).  
Los principales PUFAs de las membranas vegetales son el ácido linoleico y 
linolenico. Estos PUFAs son susceptibles al ataque por singlete de oxígeno y el radical 
hidroxilo formándose hidroperóxidos de lípidos. La peroxidación de los lípidos provoca 
la disminución de la fluidez de las membranas y, de forma secundaria, provoca el daño 
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de proteínas de membrana. Como resultado de la peroxidación lipídica se forman 
varios aldehídos como HNE (4-hidroxi-2-nonenal) y MDA (malondialdehido) así como 
hidroxilos y ceto ácidos grasos. Los productos derivados de estos aldehídos pueden 
reaccionar con DNA y proteínas. El nivel de peroxidación de lípidos se ha utilizado 
ampliamente como un indicador de daño inducido por ROS en las membranas 
celulares bajo condiciones de estrés (Sharma y Dubey, 2005; Han et al., 2009; Tanou et 
al., 2009; Mishra et al., 2011). El MDA es responsable de daños de la membrana celular 
(Halliwell y Gutteridge, 1999).  
 
Figura 16. Daños inducidos por choque oxidativo de ROS en lípidos, proteínas y ADN. (Sharma 
et al., 2012).  
 
2.4.2. Proteínas.  
     El ataque de las ROS puede causar una gran variedad de modificaciones en las 
proteínas, tanto directas como indirectas. Las modificaciones directas implican la 
modulación de la actividad de las proteínas a través de procesos de nitrosilación, 
carbonilación, formación de enlaces disulfuro, oxidación del triptófano y 
glutationilación.  Entre las modificaciones indirectas, la principal es la conjugación con 
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los productos de la peroxidación de ácidos grasos (Yamauchi et al., 2008). Los tejidos 
dañados por estrés oxidativo contienen generalmente altas concentraciones de 
proteínas carboniladas, que son ampliamente utilizadas como marcador de la 
oxidación de una proteína (Moller y Kristensen, 2004). La modificación de proteínas ha 
sido reportado en plantas bajo diferentes estreses (Romero-Puertas et al., 2002). Los 
aminoácidos en un péptido se diferencian en función de su susceptibilidad al ataque 
de las ROS. Por ejemplo, los grupos tiol y azufre que contienen los aminoácidos son 
muy sensibles al ataque por ROS. El oxígeno activado puede desencadenar la 
formación de puentes disulfuro. El oxígeno también se puede añadir a una metionina 
para formar sulfóxido de metionina (Brot y Weissbach, 1982). La oxidación de los 
centros de hierro-azufre por el O2-, a través de una reacción de Fenton, es irreversible, 
y conduce a la inactivación enzimática (Brot y Weissbach, 1982). Las proteínas 
oxidadas sirven como sustratos para la digestión proteolítica.  Se ha sugerido que la 
oxidación de proteínas podría predisponerlas a la ubiquitinación, que, a su vez, las 
convertiría en un objetivo para la degradación proteasomal (Cabiscol et al., 2000).  
 
2.4.3.  ADN.  
Las ROS son una causa importante de daño en el ADN (Imlay y Linn, 1988). Se ha 
observado que pueden causar daños oxidativos al ADN nuclear, mitocondrial y 
cloroplástico. Cualquier daño al ADN puede resultar en cambios en la codificación de 
proteínas, que pueden llevar a un mal funcionamiento o inactivación completa de las 
proteínas. El ataque oxidativo en el ADN resulta en la oxidación de la desoxirribosa, en 
rotura de cadenas, en la eliminación de los nucleótidos, en una gran variedad de 
modificaciones en las bases de los nucleótidos, y en reticulaciones de las proteínas del 
ADN. Además, los cambios en los nucleótidos de una cadena pueden resultar en 
desajustes en los nucleótidos de la otra cadena, produciendo mutaciones posteriores. 
La degradación del ADN se ha observado en plantas expuestas a diversos estreses 
ambientales como salinidad y toxicidad a metales (Liu et al., 2000). El ataque oxidativo 
a las bases de ADN en general, implica la adición de •OH a los dobles enlaces, mientras 
que los daños sobre los azúcares principalmente son resultado de la sustracción de 
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hidrógeno a partir de la desoxirribosa (Dizdaroglu, 1993). El radical hidroxilo puede 
reaccionar con todas las bases de purina y pirimidina y, también, con la columna 
vertebral de desoxirribosa (Halliwell y Gutteridge, 1999). El 1O2 sólo reacciona con la 
guanina, mientras que el H2O2 y el O2- no reaccionan con ninguna base (Halliwell y 
Arouma, 1991). Los daños inducidos por las ROS en el ADN incluyen varias alteraciones 
mutagénicas. Las bases del ADN también pueden sufrir ataques indirectos a través de 
productos reactivos generados por la acción de las ROS sobre otras macromoléculas 
tales como lípidos (Fink et al., 1997). El ADN mitocondrial y cloroplástico son más 
susceptibles al daño oxidativo que el nuclear, debido probablemente a la ausencia de 
histonas, que proporcionan cierta protección frente a ataques oxidativos, y también 
por encontrarse más cerca de los sistemas de producción de ROS (Richter 1992). A 
pesar de existir numerosos sistemas de reparación del ADN dañado, la excesiva 
cantidad de cambios causados por ROS puede conducir a un daño permanente en el 
ADN, con efectos potencialmente perjudiciales para la célula. 
 
2.4.4. Carbohidratos.  
El radical hidroxilo puede reaccionar con carbohidratos libres, esto, a menudo, 
libera ácido fórmico como principal producto (Moller et al., 2007). Los polisacáridos de 
las paredes celulares también son susceptibles a la ruptura oxidativa por el radical 



























































El objetivo general de esta Tesis Doctoral es conocer mejor cómo afecta la 
variedad (Manzanilla, Morisca), las condiciones de cultivo (secano, regadío) y el estado 
de maduración (verde, envero, maduro) durante tres campañas consecutivas (2011, 
2012 y 2013) a una serie de características fisiológicas que influyen en la calidad de las 
aceitunas.  
Para lograr este objetivo general se han planteado una serie de objetivos 
parciales: 
• Determinar, en todos los casos, el peso y contenido en aminoácidos y 
proteínas totales. 
 
• Determinar, en todos los casos, una serie de actividades enzimáticas 
oxidantes (oxidación NADH, producción de O2- y actividad PPO) y 
antioxidantes (SOD, POD), así como el poder antioxidante total (FRAP). 
 
• Determinar, en todos los casos, el contenido total en compuestos 
fenólicos, flavonoides y fenilpropanoides glicósidos. 
 
• Establecer un marco estadístico que permita, en un escenario de 
múltiples factores interrelacionados y muy variables (variedad, condición 
de cultivo, estado de maduración, años), la identificación del factor o 













































































1.- Material Vegetal 
 
Se utilizan aceitunas de las variedades Manzanilla de Sevilla y Morisca cultivadas 
en la localidad de Ribera del Fresno (Badajoz), bajo dos regímenes hídricos diferentes: 
condiciones de secano y de riego, durante los años 2011, 2012 y 2013. Las aceitunas 
utilizadas en el presente estudio se han agrupado bajo tres estados de maduración: E1 
(verde, que se corresponde con aceitunas con índice de madurez (IM) entre 0 y 1), E2 
(manchada, que se corresponden con aceitunas con un IM entre 2 y 3) y E3 (madura, 
que se corresponden con un IM 4 o superior). Las fechas de recolección para cada 
estado son las siguientes, E1: desde final de agosto a final de septiembre para los tres 
años estudiados; E2: desde principio de octubre a final de noviembre para los años 
2011 y 2012 y desde final de octubre mediados de noviembre para el año 2013 y E3: 
final de diciembre para el año 2011, final de noviembre para el año 2012 y entre 
mediados y final de noviembre para el año 2013; las del año 2011 recogidas en 
diciembre presentan un estado de madurez algo superior al estado E3 de otros años, 
así en 2011 el estado E3 se corresponden con IM de aproximadamente 6, en 2012 IM 
entre 4 y 5 y en 2013 con IM 4.   
 
Descripción de las parcelas de cultivo 
Las parcelas de cultivo se corresponden ambas a olivos de las variedades 
Manzanilla de Sevilla y Morisca, situadas de forma alternada, siendo una de regadío y 
otra de secano y con sistema de poda tradicional. Los muestreos se realizan entre los 
años 2011 y 2013, abarcando por tanto tres campañas oleícolas. 
Ambas parcelas se encontraban en condiciones de no laboreo con maleza 
controlada con herbicidas post-emergencia, Están localizadas en la localidad de Ribera 
del Fresno (Badajoz), y pertenecen a D. Victoriano Sayago, Gerente de la Sdad. Coop. 
Olivareros y Viticultores de Ribera del Fresno (Montaño, 2016). A continuación se 
recogen algunas características de los olivares estudiados.  
 
Parcela Olivar de Regadío (figura 17):. 
Coordenadas UTM: X=740858,91; Y= 4269391 
Superficie: 2,33 ha, Nº de olivos: 587, Edad: 20 años 
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Marco de plantación: 6 m x 6 m 
El riego ha sido aplicado atendiendo a las necesidades teórica de los mismos y 
determinada por la ATRIA del olivar de la cooperativa. 
 
Figura 17. Imágenes de la parcela de olivar de regadío seleccionada en Ribera del Fresno. 
 
Parcela Olivar de Secano (figura 18): 
Coordenadas UTM: X=738447,19; Y= 4266914,53 
Superficie: 0,84 ha, Nº de olivos: 160, Edad: 25 años aproximadamente 
Marco de plantación: Tresbolillo irregular. 
 
Figura 18. Imagen de la parcela de olivar de secano seleccionada en Ribera del Fresno. 
 
En la tabla 4 se muestran las características de los suelos de ambas parcelas. Las 
diferencias entre ambas vienen dadas principalmente por la diferente orografía del 
terreno y del riego. Además, en la tabla se incluye un seguimiento de la nutrición foliar 
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de los olivos durante los tres años de estudio sin que en ninguno se detectara 
deficiencia o toxicidad de algún elemento. 
 
Tabla 4. Caracterización físico-química de los suelos de las parcelas de los olivares estudiados y 
seguimiento de la nutrición foliar de los olivos durante los tres años de estudio (Montaño, 
2016).  
 Parcela de Regadío Parcela de Secano 
pH 7,2 7,9 
Conductividad 339,2 238,8 
N (%) 0,13 0,03 
Relación C/N 3,5 7,3 
P (ppm) 66,8 12,6 
Cationes de intercambio (meq/100 g) 
K  0,24 0,27 
Ca  14,27 243,02 
Mg  4,34 3,65 
Na  0,39 0,33 
Materia orgánica (%) 
C org, Oxidable  0,46 0,22 
Mat, Org, Oxidable  0,79 0,38 
Mat, Org, Total  1,02 0,50 
Oligoelementos (ppm) 
Cu  9,4 5,49 
Fe  26,0 5,4 
Mn  68,7 4,2 
Zn  1,8 1,3 
B  3,2 0,7 
TEXTURA (%) 




Arena  53,1 61,1 
Limo  21,3 16,0 
Arcilla  25,6 22,9 
 
La elección de los olivos a muestrear es al azar, salvo los olivos que presentaban 
un desarrollo deficiente que se descartan. 
La característica climática de la zona es mediterránea con influencia atlántica por 
su cercanía al oeste con el océano atlántico. En la tabla 5 se indican los valores medios 
de Temperatura media, Temperatura máxima, Temperatura mínima, Precipitación y 
Evapotranspiración mensuales de las tres campañas objeto de este estudio. 
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Durante las tres campañas la Temperatura media es de 16,3 ºC, estando la media 
de las temperaturas mínimas entre 9,5 y 10,5 ºC y la media de las máximas entre 22,3 
y 23,3 ºC. Las precipitaciones medias de las tres campañas son 383,3 mm, siendo el 
año 2013 ligeramente más lluvioso. En esta localización son muy poco frecuentes las 
lluvias en el mes de Julio, Las precipitaciones son más frecuentes en los meses de 
Noviembre y Diciembre.  
 
 
2.- Determinación del peso seco, Contenido en aminoácidos solubles y 
proteínas 
 
La determinación de la relación peso seco/peso fresco (PS/PF) se realiza pesando 
la pulpa de aceitunas (peso fresco), posteriormente, se seca en una estufa a 90 °C 
durante 24 horas, transcurrido este tiempo se estima el peso seco.  
Tanto el contenido en aminoácidos solubles como en proteínas, se basa en la 
reacción colorimétrica desarrollada por el reactivo de ninhidrina para los aminoácidos 
(Yemm y Cocking, 1955) y el azul de Coomassie para las proteínas (Bradford, 1976).  
La pulpa de aceitunas se homogeniza en tampón fosfato sódico 50 mM; pH 7,0 
(0,2 g mL-1), se filtra con filtro de muselina y se centrifuga a 12.360 g durante 15 min, el 
sobrenadante se usa para la determinación de aminoácidos y proteínas. 
Para la determinación de aminoácidos se mezclan 100 µL de sobrenadante con 
1,5 mL de reactivo de ninhidrina (80 g de cloruro de estaño disuelto en 50 mL de 
tampón citrato sódico 200 mM, pH 5,0 + 2 g de ninhidrina disueltos en 50 mL de 
etilenglicol), se incuba durante 20 min a 100 °C, se enfría la mezcla y se le añaden 8 mL 
de propanol al 50%, se mantiene a temperatura ambiente durante 30 min y se mide la 
absorbancia a 570 nm. La concentración de aminoácidos se expresa en mg  por gramo 
de peso fresco  (mg g-1 PF) frente a una curva patrón de glicina.  
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Tabla 5. Temperaturas medias (máximas, mínimas y media), precipitación y evapotranspiración (ETo) mensual durante 2011, 2012 y 2013 en las parcelas 
estudiadas (Estación meteorológica de Villafranca de los Barros, Badajoz). Resaltado en diferente color el periodo de cuajado y engorde de la aceituna (de 
julio a diciembre). 
 
 2011 2012 2013 2011 2012 2013 2011 2012 2013 2011 2012 2013 2011 2012 2013 
Tª máx (ºC) Tª mín (ºC) Tª media (ºC) Pluviometría (mm) Eto (mm) 
Enero 12,26 14,23 13,06 4,17 1,26 4,57 7,93 6,93 8,55 33,60 15,64 40,60 31,12 35,64 32,46 
Febrero 15,85 14,52 13,10 3,74 -1,04 2,51 9,37 6,47 7,62 27,80 1,19 77,00 53,22 63,51 46,31 
Marzo 16,63 20,27 15,07 6,30 5,44 6,97 11,26 12,82 10,69 57,34 2,18 104,20 75,99 108,60 66,19 
Abril 23,61 17,13 20,19 10,94 6,86 7,55 17,31 11,83 14,22 37,82 53,86 23,60 121,95 99,10 114,47 
Mayo 26,88 27,20 23,49 13,70 12,87 9,39 20,31 20,19 16,61 23,96 20,99 16,40 153,94 171,95 154,34 
Junio 30,83 31,27 29,09 14,70 15,53 14,23 23,10 23,50 22,05 6,73 0,00 10,80 197,24 205,86 182,57 
Julio 32,99 33,85 34,72 16,66 16,41 18,20 25,01 25,50 26,90 0,00 0,00 0,80 223,70 225,34 216,96 
Agosto 32,90 34,37 34,83 17,47 17,30 18,21 25,08 25,91 26,76 21,38 0,00 1,60 185,62 197,33 195,12 
Septiembre 30,29 29,00 30,40 15,07 15,63 16,47 22,66 22,30 23,41 11,29 31,50 12,00 132,39 127,17 138,23 
Octubre 26,56 22,23 23,57 12,08 11,16 11,70 19,13 16,44 17,39 59,80 84,60 68,20 99,82 77,51 79,52 
Noviembre 16,95 15,68 15,40 7,73 7,57 4,03 11,92 11,43 9,34 64,35 148,20 4,60 45,21 36,95 39,83 
Diciembre 13,28 13,71 14,51 3,13 4,59 2,75 7,57 8,78 8,05 10,49 32,60 44,60 28,60 27,17 36,34 
Media Tª 23,25 22,78 22,28 10,47 9,46 9,71 16,70 16,00 15,96       
Pluviometría Total          354,56 390,76 404,40    




Para la determinación de proteínas se mezclan 50 µL o 100 µL de extracto con 
200 µL de reactivo Bradford, y se completa hasta 1 mL con H2O destilada. Se incuba a 
temperatura ambiente durante 30 min y se mide la absorbancia a 595 nm. Se expresa 




3.- Medida de Actividades Enzimáticas 
 
Para la determinación de la oxidación de NADH, generación de O2,-, actividades 
peroxidasa (POD) y superóxido dismutasa (SOD), la pulpa de aceitunas se homogeniza 
a 4 °C en tampón fosfato sódico 50 mM; pH 6,0; 0,5 mM PMSF (Fluoruro de fenil 
metilsulfonilo), 1 g L-1 PVPP (Polivinilpolipirrolidona) y 1 mM β- Mercaptoetanol, La 
proporción es 0,5 g mL-1. El homogenizado se filtra a través de un filtro de muselina y 
se centrifuga a 39.000 g durante 30 min  a  4 °C. El pellet se deshecha y el 
sobrenadante se usa inmediatamente para las medidas. 
Para la determinación de la actividad Polifenoloxidasa (PPO) se homogeniza la 
pulpa de aceitunas en tampón fosfato sódico 100 mM; pH 7,0; 1% PVPP (0,15 g mL-1); 
el homogenizado se filtra con un filtro de muselina y se centrifuga a 12.000 g 15 min, el 
sobrenadante se usa inmediatamente para la medida.  
El contenido en proteínas se determina mediante el método Bradford (Bradford, 
1976). 
 
3.1.- Actividad de Oxidación de NADH  
La oxidación de NADH se determina espectrofotométricamente, mediante la 
disminución de la absorbancia a 340 nm (Rubinstein et al,, 1984), durante 3 min, en un 
medio de reacción con 300 µM NADH en 50 mM tampón fosfato sódico pH 6,0 y 
solución enzimática, la actividad se expresa como nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 





3.2.- Generación de O2.- 
La generación de O2.- se mide espectrofotométricamente mediante el método de 
reducción de epinefrina a adrenocromo a 480 nm durante 3 min (Misra y Fridovich, 
1972). El medio de reacción contiene 1 mM de epinefrina en de tampón acetato sódico 
25 mM pH 5,0 y solución enzimática. El coeficiente de extinción es 4.020 mM-1 cm-1, La  
generación  de  O2.- se  expresa  como nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot. 
 
 
3.3.- Actividad Superóxido Dismutasa (SOD) 
El método usado para la medida de la actividad SOD se basa en la inhibición de la 
reducción del compuesto azul de nitrotetrazolio (NBT). Cuando se ilumina riboflavina, 
en presencia de oxígeno y con un donador de electrones (como la metionina), se 
genera aniones superóxidos los cuales reducen al NBT hasta formazán. Esta reducción 
se mide 560 nm. Una unidad de SOD se define como la cantidad de enzima requerida 
para provocar una inhibición del 50 % de la reducción de NBT (Rukmini et al., 2004). 
El procedimiento adoptado es el descrito por Beauchamp y Fridovich (1971). La 
mezcla de reacción contiene tampón fosfato sódico 50 mM; pH 7,8; 0,1 mM EDTA; 1,3 
µM riboflavina; 13 mM metionina y 63 µM NBT. La actividad SOD se expresa como U 
SOD mg-1 prot. 
 
3.4.- Actividad Peroxidasa (POD) 
La actividad POD se mide según Ngo y Lenhoff (1980) en un medio de reacción 
que contiene 3,3 mM DMAB (ácido 3-dimetilaminobenzoico) y 66,6 µM MBTH (3-
metil- 2-benzotiazolinona hidrazona clorhidrato) en tampón fosfato sódico 50 mM pH 
6,0 y solución enzimática. El coeficiente de extinción es 47,6 mM-1 cm-1. La actividad 
POD se mide como aumento de la absorbancia a 590 nm debido a la formación del 
complejo DMAB-MBTH durante 3 min y se expresa como nmoles de DMAB-MBTH   
min-1 mg-1 prot. 
 
3.5.- Actividad Polifenil oxidasa (PPO) 
La actividad polifenol oxidasa (PPO, EC 1,14,18,1) se ha determinado de acuerdo 
a la metodología descrita por Thipyapong et al, (1995), espectrofotométricamente a 
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390 nm, en un medio de reacción que contiene 100 mM tampón fosfato sódico, pH 
7,0, Triton X-100, 30 µM ácido caféico y el extracto, a 30 ºC. Se define una unidad de 
PPO como la cantidad de enzima necesaria para producir en el medio de reacción un 
incremento en la absorbancia a 390 nm de 0,001 U min-1 mg-1 prot. 
 
 
4.- Análisis bioquímicos de componentes fenólicos  
 
Para realizar estos análisis se homogenizan 1 g de pulpa de aceitunas en 5 mL de 
metanol + 5 mL de cloroformo + 2,5 mL NaCl 1% (2:2:1), posteriormente el 
homogenizado se filtra con filtro de muselina y se centrifuga a 3.200 g durante 10 min. 
Se separa la fase metanólica donde se cuantifican los diferentes componentes 
fenólicos. 
 
4.1.- Determinación fenoles totales 
Se toman 150 µL de homogenizado, se le añade 450 µL de Na2CO3 al 2 %, 150 µL 
de reactivo Folin-Ciocalteau al 50 % y 825 µL de agua destilada. La mezcla de reacción 
se incuba durante 60 min a temperatura ambiente (Rivero et al,, 2001). El contenido se 
cuantifica mediante la medida de la absorbancia a 765 nm. Los resultados se expresan 
en µg de ácido caféico g-1 PF, a partir de una curva patrón. 
 
4.2.- Determinación de flavonoides totales 
El contenido en flavonoides se mide mediante el método colorimétrico de Kim et 
al,, (2003). Se toman 200 µL de homogenizado, al que se le añade 800 µL de agua 
destilada y 60 µL de NaNO2 al 5% se incuban las muestras 5 min a temperatura 
ambiente en oscuridad; posteriormente se añaden 60 µL de una solución de AlCl3 al 
10% y 400 µL de solución de NaOH 1 M, se agita e incuba a temperatura ambiente y en 
oscuridad durante 15 min. La absorbancia se mide a 415 nm y el contenido de 
flavonoides se calcula usando una curva patrón de rutín. Los datos se expresan como 





4.3.- Determinación Fenilpropanoides glicósidos totales (PPGs) 
La determinación se realiza de acuerdo al método colorimétrico basado en la 
estimación de derivados del o-dihidroxicinámico por la reacción de Arnow (Arnow, 
1937). Se mezclan: 150 µL de homogenizado con 300 µL de HCl 0,5M; 300 µL de una 
solución de NaNO3 al 10 % y Na2MoO4 + 2 H2O al 10 % (reactivo Arnow), 300 µL de 
NaOH 2 mM y 450 µL de agua destilada, Tras 10 min a temperatura ambiente, la 
absorbancia se mide a 525 nm y el contenido en PPGs se expresa como µg 
verbascosido g-1 PF frente una curva patrón realizada con una solución madre de 3-
(3,4-dihydroxyphenyl)-L-alanina (Gálvez et al,, 2005). 
 
 
5.- Medida de actividad antioxidante total: Ensayo FRAP (Ferric Reducing 
Ability of Plasma)  
 
Este ensayo se basa en la reducción del complejo amarillo Fe3+-TPTZ a un 
complejo de color azul Fe2+-TPTZ por sustancias donadoras de electrones bajo 
condiciones ácidas (Rice-Evans, 2000). El ensayo se realiza con el reactivo FRAP: 1 mM 
2,4,6-tripiridil-2-triazina (TPTZ) y 20 mM de FeCl3 en 0,25 mM de CH3COONa pH 3,6. El 
extracto se obtiene mediante la homogenización de 1 g de pulpa de aceitunas en 10 
mL de metanol, filtrado mediante un filtro de muselina y centrifugado a 10.000 g 
durante 2 minutos. A 10 µL de extracto se le añaden 1500 µL de reactivo FRAP, la 
mezcla se incuba a temperatura ambiente durante 5 min y se mide la absorbancia a 
593 nm. La actividad antioxidante se expresa como µg FeSO4 g-1 PF frente a una curva 









6.- Análisis Estadístico  
 
6.1.- Comparación de datos 
En cada muestreo se toman 100 aceitunas de los mismos individuos 
seleccionados en cada una de las parcelas objeto de estudio. Los datos son medias de 
10 repeticiones, cada una de ellas realizada por triplicado para cada uno de los 
muestreos. Los valores obtenidos son analizados mediante una t-Student para 
comparar variedades y condiciones de riego, mientras que para los diferentes estados 
de maduración de aplicó una ANOVA con test post-hoc de Duncan. 
 
6.2.- Descripción del método MDS-PTA para el análisis de tablas de tres vías 
Para el análisis de los resultados se propone una alternativa al método CA-PTA 
(Cluster Analysis-Partial Triadic Analysis) usado recientemente por otros autores como 
Gourdol et al, (2013) y Darwiche-Criado et al, (2015) para evaluar datos ambientales 
agrupados en tablas de tres vías. 
La propuesta es reemplazar el CA (Cluster Analysis) por MDS (Multidimensional 
Scaling). Ambos métodos tienen en común que permiten identificar grupos de 
individuos disimilares entre ellos, pero de mayor similitud dentro de cada grupo. La 
principal diferencia radica en cómo se presentan esas agrupaciones y lo que ello 
implica. El resultado del CA es un árbol jerarquizado o dendrograma mientras que en el 
caso MDS es una representación en un plano cartesiano de los individuos, más cercano 
un punto de otro en función del parecido. Cuanto más similares menor será la 
distancia entre ellos, por lo que aparecen en el plano como puntos próximos. Y es esta 
proximidad lo que permite identificar los grupos. Es precisamente esta posibilidad de 
medir distancia lo que ofrece una ventaja del MDS respecto al CA. El CA muestra los 
individuos ordenados o jerarquizados dentro del dendograma pero no existen 
coordenadas para medir la distancia que existe entre individuos y clusters con lo que 
decir si la diferencia entre ellos es mucha o poca. 
Por lo que se podría decir que el CA-PTA es una herramienta de análisis 
cualitativa-cuantitativa mientras que el MDS-PTA es una herramienta cuantitativa-
cuantitativa. Esta propiedad de medir la distancia/diferencias entre individuos lo que 
permite una nueva aproximación a la etapa de análisis interestructura del PTA (Partial 
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Triadic Analysis). Con ello lo que se busca es facilitar el análisis estadístico de este tipo 
de datos.  
La hipótesis que avala esta aproximación del MDS al análisis interestructura es 
que si los casos son muy similares entre los diferentes casos de estudio, el valor del 
ángulo que se forma entre ellos en el análisis interestructura es bajo mientras que en 
el MDS no habría visualización de grupo correspondiente a cada caso ya que los 
individuos estarían entremezclados. A continuación se describen las dos técnicas por 
separado, PTA y MDS, y se finaliza con una propuesta de interpretación. 
 
a) Análisis Triádico Parcial (Partial Triadic Analysis, PTA) 
El Análisis Triádico Parcial (Partial Triadic Analysis, PTA) o X-STATIS (Abdi et al, 
2012), es un método de análisis aplicable a conjuntos de matrices de tres entradas 
constituidas por los mismos individuos (en filas) y las mismas variables (en columnas), 
en varias condiciones u ocasiones. El método sigue el mismo esquema de STATIS, es 
decir, análisis de la interestructura, construcción y análisis del compromiso (Figura 19), 
y estudio de la intraestructura; pero a diferencia de STATIS, el PTA no utiliza 
operadores, sino que trabaja directamente con las matrices originales (Vicente-
Galindo, 2013). 




Observando la figura 19, se observa una sucesión de análisis de componentes 
principales para pasar desde la T tablas iniciales a una única tabla Compromiso. Se 
puede observar además que en la etapa Interestructura, cada tabla es representada 
como un punto en el espacio unido vectorialmente con el origen. El ángulo que se 
forma entre ellos es una estimación del parecido. 
Cuanto más pequeño sea el ángulo entre dos vectores (casos), más similares 
serán entre ellos, como se indica previamente, si los datos son muy similares entre las 
diferentes casos de estudio, el valor del ángulo que se forma entre ellos en el análisis 
interestructura es bajo, mientras que en el MDS no habría visualización de grupo 
correspondiente a cada caso ya que los individuos estarían entremezclados. 
Según González-Bartolomé (2015), las posibles situaciones en la interestructura 
son las que se recogen en la Figura 20. En la situación (a) existe una estructura de las 
variables común a las tablas, la cual estará bien representada por la matriz 
compromiso. En la situación (b) la longitud de los vectores presentan órdenes de 
magnitud distintos, por lo que el compromiso no representará bien a todo el conjunto 
de tablas (sólo los objetos con normas más altas o vectores más largos contribuirán en 
la construcción del compromiso). En la situación (c) el objeto C1 presenta una 
estructura diferente a la del resto de tablas, contribuyendo poco en la determinación 
del compromiso. Por último, en la situación (d), todos los objetos son muy distintos, no 
existiendo una estructura común de las variables. 
Si se observa de nuevo la figura 19, el siguiente paso es construir la matriz 
compromiso a partir de la primera columna de la matriz Y anterior, Esta matriz 
compromiso constituye un resumen global de toda la información que aportan las T 
tablas iniciales.  
Por último está el estudio de la intraestructura (figura 19) que permite 
representar en el espacio (en un plano) la evolución o cambio que experimentan las 
variables o individuos a lo largo de las distintas T situaciones de estudio. Esto se 
conoce como estudio de las trayectorias. Si se observa esta paso en la figura 19, los 
individuos están unidos mediante segmentos. Si en la evolución de esa variable entre 
dos situaciones se observan segmentos o trayectos cortos indica un comportamiento 
homólogo (poco cambio en los valores). Cuando mayor sea la longitud del segmento 
entre situaciones de estudio mayor, mayor cambio ha habido entre las situaciones.  
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Figura 20. Tipos de interestructura (González-Bartolomé, 2015).   
 
b) Multidimensional Scaling (MDS) 
Para realizar el análisis MDS se requiere como punto de partida una matriz de 
similitud, una cuantificación del grado de parecido entre dos objetos, como es la 
distancia (euclidea). Cuanto mayor sea la distancia, mayor será la diferencia. Otras 
estimaciones de la similitud pueden ser empleadas, como el de coeficiente de 
correlación, que debe ser transformado a distancia. 
El análisis MDS, al igual que el análisis de componentes principales, es una 
técnica de reducción de datos que es empleada como análisis exploratorio.  
MDS es una familia de métodos que representan la estructura de los datos en 
forma espacial fácilmente asimilable por el ojo humano y permite encontrar el patrón 
del grado de parecido entre los diferentes objetos y poder interpretar la causa de la 
agrupación, cosa que en algunos casos el CA no facilita (Borg y Groenen, 2010).  
Los métodos MDS utilizan algoritmos iterativos para encontrar las coordenadas 
de los objetos en el espacio de dimensión reducida. Uno de esos algoritmos para 
construir la matriz de proximidad es el PROXSCAL (PROXimity SCALing). 
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El resultado final del MDS es una representación de baja dimensión llamado 
espacio común (dos o tres dimensiones para definir un plano o un espacio) donde se 
representan el total de individuos que se han ubicado en el plano (o en el espacio si es 
necesario usar 3 dimensiones) agrupados por poseer características similares, es decir, 
que las variables que se han medio sobre ellos los hace similares o disimilares. 
 
c) MDS-PTA y propuesta de interpretación 
Gourdol et al. (2013) y Darwiche-Criado et al. (2015) utilizaron una combinación 
del PTA con el CA (CA-PTA) para explorar datos ambientales organizados en tablas de 
tres entradas. En particular, el análisis clúster fue usado para identificar la agrupación 
espacial de todas las muestras. 
Pero, como se indica anteriormente, el CA puede presentar limitaciones que 
condicionen la adecuada elección de los casos de estudio o lo que se convertirá en la 
tercera vía para datos de tres entradas (un cubo de datos) y esto afectará al resultado 
del análisis. 
Como una nueva alternativa al CA-PTA, se propone el MDS-PTA para el análisis 
de datos de tres entradas en la que el MDS es la etapa inicial en la que se identifica 
qué factor de estudio es el más idóneo para convertirse en la tercera vía o tercer nodo 
en el cubo de datos, para seguidamente aplicar un PTA.  
En el caso del MDS-PTA se propone usar el análisis visual del espacio común (el 
espacio en baja dimensión donde es proyectado los individuos en términos de 
similitud) para identificar qué factor produce mayor homogeneidad, es decir, cuanto 
menor sea la apreciación de grupos más conveniente será ese factor para convertirse 
en una tercera vía de entrada en la cubo de datos y mejor representado quedarán los 
datos con el compromiso, al no forzar la “desaparición” de grupos distintos.  
Además, se propone una nueva forma de interpretar los datos para un mayor 
entendimiento de la naturaleza de los datos y su información asociada. Esta es: 
- Identificar y estudiar la similitud de los casos a través del resultado del 
MDS en lugar del interespacio (de esta manera se ahorra el paso de determinar 
la matriz de coeficiente de correlaciones vectoriales).  
- Evaluar los individuos consensos o medios mediante la solución 
compromiso (espacio consenso del PTA).   
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- Analizar las variables e individuos mediante la intraespacio del PTA. 
 
Software 
Todos los análisis fueron realizados con el programa SPSS® vn 21,0 Statistics 



















































































1.- Obtención de datos directos  
 
Tal y como se indica en el apartado anterior de Material y Métodos, en cada una de 
las tres campañas estudiadas (2011, 2012 y 2013) se recolectaron aceitunas en tres 
estados diferentes de maduración (E1, E2 y E3) de las dos variedades en estudio 
(Manzanilla y Morisca) procedentes de las dos parcelas estudiadas bajo dos 
condiciones de cultivo (secano -S- o regadío -R-).  
De cada una de ellas se determinaron y midieron los siguientes parámetros: Peso 
fresco, peso seco, contenido en aminoácidos solubles y proteínas totales, la actividad 
de oxidación de NADH y producción de O2.-, las actividades antioxidantes Superóxido 
dismutasa (SOD) y Peroxidasa (POX), así como el contenido total de fenoles, 
flavonoides y fenilpropanoides glicósidos, la actividad Polifenoloxidasa (PPO) 
estrechamente relacionada con estos metabolitos secundarios, y la capacidad 
antioxidante total (FRAP).   
La variedad, el sistema de cultivo y el estado de maduración, junto con la influencia 
variable del año de cosecha, influyen en las actividades enzimáticas oxidantes y 
antioxidantes, así como en los compuestos antioxidantes como los fenoles. Una 
comprensión completa del efecto y la interrelación de estos factores requiere un 
diseño experimental exhaustivo, un enfoque científico multidisciplinario y un método 
estadístico apropiado para el análisis de los datos. 
Los resultados obtenidos y procesados se muestran en la tabla 6. Como puede 
observarse, la visualización de estos resultados y, sobre todo, el análisis estadístico 
comparativo es difícil de realizar, pero sobre todo de interpretar de una forma sencilla 
y clara. Esto es debido a la multiplicidad de factores y variables que intervienen. 
Para tratar de clarificar los resultados se ha realizado una primera aproximación 
consistente en la comparación de estos datos respecto de cada una de las variables. 
Así, se ha aplicado una t-Student para la comparación de todos los parámetros 
medidos en las tres campañas respecto de la variedad y respecto de las condiciones de 
cultivo, mientras que para la influencia del estado de maduración se han analizado 
mediante una ANOVA con test post-hoc de Duncan. Los resultados de este análisis 
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general se muestran en la tabla 7, que ha permitido simplificar la tabla 6, haciéndola 
más fácilmente comprensible y permitiendo para cada uno de los parámetros que, una 
vez que sean representados gráficamente, se puedan comparar los diferentes valores 
obtenidos con las diferentes condiciones (variedad, cultivo, estado maduración, año), y 
cuyas diferencias significativas aparecen en esta tabla.  
Este tratamiento primario de los datos ha permitido un estudio detallado de la 
respuesta de cada uno de los parámetros con respecto a todas las variables estudiadas 
a lo largo de las tres campañas. Los resultados obtenidos son los que se muestran en 
los siguientes apartados de este capítulo y presentan la ventaja de visualizar el 
diferente comportamiento en cada uno de los años, visión que se pierde en los 
estudios en los que se realizan trabajos similares a este aquí presentado y en los que, 
para poder obtener tablas y figuras más sencillas y fáciles de explicar, se realizan las 
medias de los valores obtenidos en las diferente campañas estudiadas (Montaño, 
2016, Gamero et al., 2014). La realización de las medias entre diferentes campañas 
podría enmascarar algunos resultados muy interesantes que pueden depender de 
factores variables, y que se verían anulados. No obstante, también se ha realizado este 
estudio en cada uno de los apartados. 
El objetivo del presente estudio fue obtener una visión general del efecto año, el 
estado de maduración, el sistema de cultivo y la influencia de la variedad sobre varios 
parámetros bioquímicos relacionados con el estrés oxidativo de la aceituna. Para este 
fin, se aplica la técnica de escalamiento multidimensional asociada con un análisis 
triádico parcial (MDS-PTA). Este novedoso enfoque tiene la ventaja de que permite 
reemplazar el análisis de coeficientes vectoriales (matriz de coeficientes de correlación 
vectorial) por una exploración visual del espacio común, y así identificar qué factor 
produce la mayor homogeneidad.  Para ello, en primer lugar se realiza esta nueva tabla 
7, con datos más simplificados y que permiten una primera aproximación estadística al 
comportamiento de las variables muestreadas a lo largo de todas las campañas, y 
después se aplica un análisis MDS-PTA que permite visualizar mejor el factor o factores 
que más inciden sobre los resultados que se han obtenido.  
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Tabla 6. Parámetros bioquímicos correspondientes a las aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla en las condiciones experimentales utilizadas y durante los 3 años 
de estudio.  
Año var
. 





























E1 0.264±0.022 3321.6±301.5 0.963±0.100 354.9±84.6 309.9±59.9 42.5±9.9 60.2±4.9 1671.2±55.4 4356.5±324.6 7269.5±513.0 1080.1±136.8 21.7±0.8 
E2 0.286±0.030 3503.5±331.0 1.271±0.040 596.4±160.5 142.7±59.7 50.8±9.0 161.8±35.5 1719.1±261.0 4284.2±497.0 6942.7±191.9 298.8±33.7 26.7±0.6 
E3 0.347±0.050 6055.7±65.4 3.380±0.400 422.0±137.0 207.6±61.0 43.9±7.3 60.8±13.0 2213.6±39.3 6874.6±181.1 9305.7±1787.9 379.9±70.1 27.9±0.4 
 
con riego 
E1 0.300±0.020 2761.2±430.7 1.009±0.090 248.9±25.2 148.0±33.5 44.9±9.5 32.6±4.7 1746.0±51.6 5171.0±146.6 7761.5±550.8 1026.5±193.9 21.5±0.9 
E2 0.265±0.030 2319.7±409.0 1.150±0.200 452.5±22.4 158.9±25.2 49.3±7.9 101.8±9.6 1726.1±12.3 4642.4±529.3 6215.9±498.7 718.4±75.2 26.5±0.6 






E1 0.351±0.033 2087.0±324.0 0.652±0.130 904.8±130.8 393.2±50.3 140.7±18.5 187.4±17.1 1680.7±73.2 4448.4±331.5 7162.5±423.5 666.7±105.5 22.0±1.0 
E2 0.289±0.010 1015.8±149.0 1.067±0.160 688.7±43.5 355.7±23.7 58.5±10.4 124.7±9.6 2002.5±75.6 5230.3±812.5 7883.4±724.2 349.7±34.1 26.6±0.6 
E3 0.362±0.030 3962.7±73.8 3.360±0.300 252.7±19.0 61.2±17.0 66.3±14.5 51.6±5.2 2217.9±33.7 6997.7±174.5 10285.0±944.7 260.2±66.7 27.9±0.3 
 
con riego 
E1 0.324±0.030 2513.2±324.7 0.565±0.060 875.9±153.1 392.8±52.5 135.8±14.3 162.5±12.2 1791.6±44.6 5347.1±115.4 8186.3±322.1 650.8±49.1 22.0±0.8 
E2 0.289±0.020 1115.5±185.3 1.191±0.170 745.3±135.5 202.7±17.5 49.4±11.3 99.9±24.2 1958.2±168.3 5152.3±817.0 6291.6±816.9 462.7±76.9 26.8±0.7 












E1 0.380±0.006 2441.6±272.0 1.860±0.170 444.1±46.9 258.6±66.8 67.5±6.9 1096.9±20.8 3984.4±574.6 10430.4±1048.0 16208.4±1217.2 479.5±37.2 100±37.9 
E2 0.318±0.020 2453.8±271.0 2.189±0.300 2079.7±127.0 1053.7±248.0 120.2±10.0 261.0±19.1 2987.5±422.0 6904.1±657.6 11998.3±1274.0 424.6±110.0 98.2±6.9 
E3 0.337±0.020 5239.6±907.9 2.545±0.100 902.6±243.0 433.3±70.0 104.2±10.7 161.9±28.8 4240.2±758.9 9237.1±1549.2 13571.0±1867.7 368.0±45.9 124.4±7.4 
 
con riego 
E1 0.295±0.010 1592.0±277.2 1.557±0.180 478.4±64.7 497.7±48.4 60.6±0.5 153.4±18.6 3384.1±456.9 7839.6±976.4 14300.1±1051.8 351.8±57.6 97.0±5.7 
E2 0.259±0.030 4249.3±514.0 2.292±0.100 1144.0±388.0 638.9±169.0 90.5±17.0 255.1±30.4 2049.3±171.0 4875.0±479.0 7095.4±438.4 289.7±11.2 98.7±11.3 








E1 0.324±0.015 1428.7±399.6 0.898±0.160 787.5±73.4 492.6±70.2 162.1±14.1 205.7±31.4 3263.9±364.8 7960.9±996.7 13187.8±1421.3 352.9±63.3 127.5±11.5 
E2 0.341±0.008 1598.5±53.6 0.982±0.070 1034.7±205.0 427.2±101.0 226.0±5.7 143.3±28.0 1999.6±307.0 5568.6±338.9 10955.1±1362.5 296.6±57.5 118.6±9.6 
E3 0.292±0.014 2538.7±728.3 1.960±0.170 916.7±206.8 381.8±51.3 141.6±15.7 99.9±19.2 4077.1±327.6 8799.3±860.6 13867.0±1381.2 350.9±39.0 125.4±12.1 
 
con riego 
E1 0.303±0.010 2484.3±239.5 0.759±0.210 390.7±67.5 319.6±52.3 171.7±29.6 167.3±38.7 2920.6±683.5 5776.8±517.5 10998.5±1122.3 341.3±31.9 103.0±10.6 
E2 0.262±0.020 3185.0±298.0 1.292±0.100 955.1±60.0 327.3±79.0 187.1±37.0 160.7±15.0 2257.7±193.0 5178.1±320.9 10468.1±971.9 276.4±32.5 97.7±5.7 













E1 0.290±0.022 1843.6±258.1 1.449±0.210 386-1±121.8 251.9±29.7 41.9±7.9 77.1±9.1 3825.9±249.8 8901.0±438.4 15009.9±860.3 455.3±49.9 109.0±21.1 
E2 0.312±0.020 2296.7±307.5 2.058±0.280 1146.8±183.8 333.6±72.1 128.3±14.6 146.9±36.0 3369.4±546.4 8444.3±755.2 12134.0±602.1 280.2±23.6 92.6±15.8 
E3 0.316±0.019 2102.0±150.1 1.947±0.210 186.9±29.3 104.1±34.8 129.6±14.9 21.1±1.9 3398.9±142.2 7067.3±760.0 11705.5±1567.7 354.6±56.8 106.1±14.0 
 
con riego 
E1 0.270±0.017 1604.6±180.6 1.366±0.150 324.5±25.7 252.1±50.2 50.7±7.8 56.2±8.1 3673.2±418.6 5539.1±231.8 13527.9±1271.7 424.1±35.2 98.9±11.1 
E2 0.296±0.020 2125.5±330.9 2.198±0.210 677.9±107.4 273.3±25.1 105.2±10.0 165.5±5.7 2854.5±412.0 5629.5±983.5 13134.6±424.2 250.6±56.3 69.1±8.8 






E1 0.309±0.028 1228.7±146.3 0.628±0.090 308.1±37.5 294.3±58.1 114.0±17.5 52.4±11.2 2937.2±389.1 5477.6±251.2 10760.8±961.7 249.0±54.3 91.6±11.3 
E2 0.299±0.030 1778.5±281.6 1.487±0.080 1272.4±225.0 358.8±74.9 208.1±15.0 180.6±32.2 2817.6±140.0 6252.6±781.0 12566.9±1014.4 215.2±18.7 115.9±17.5 
E3 0.317±0.029 1977.7±277.3 1.848±0.250 624.5±50.2 240.3±45.9 213.0±33.9 71.6±10.9 3598.9±108.7 6849.0±291.3 11899.8±172.7 313.8±61.9 120.5±20.3 
 
con riego 
E1 0.252±0.006 1139.1±216.4 0.576±0.140 345.5±74.0 238.9±32.0 110.7±18.0 46.2±12.3 3347.7±638.9 6447.8±569.1 12304.3±1111.2 258.0±38.6 108.7±8.3 
E2 0.228±0.020 975.9±186.6 1.266±0.240 749.1±182.0 272.4±50.4 142.3±12.8 177.9±21.3 2687.5±98.0 4739.0±359.0 9189.6±946.9 182.7±48.8 66.7±14.2 
E3 0.285±0.015 216.4±273.5 2.077±0.160 717.6±115.0 219.6±65.0 195.9±11.3 65.7±13.6 3296.3±67.9 6218.9±265.7 8791.5±565.6 323.9±56.8 95.7±17.3 
Aminoácidos y proteínas totales en mg g-1 PF; oxidación NADH, producción O2.- y actividad POD en nmoles min-1 mg-1 proteína; actividad SOD y PPO en U mg-1 proteína; fenoles, 1 






Tabla 7. Valores medios obtenidos a partir de la Tabla 6. Se aplica una t-Student test para la comparación entre variedades y condiciones de cultivo, mientras que para 6 
comparar los valores respecto del estado de maduración se aplica una ANOVA con un test post-hoc de Duncan.  7 
Campaña Parámetro Estado de maduración   Variedad   Condiciones de cultivo 
   Año   E1 E2 E3   MOR MAN   SECANO (S) REGADIO (R) 
 PS/PF 0.31±0.04a 0.29±0.01a 0.36±0.01b   0.31±0.04 0.33±0.03   0.32±0.04 0.32±0.04 
 Aminoácidos totales 2881.39±1302.18a 2143.42±1373.52a 5997.94±1205.93b  4407.07±1990.09 2941.44±2114.21  4057.55±2235.33 3290.95±2090.42 
 Proteínas totales 0.8±0.22a 1.39±0.51b 3.39±0.28c  2.07±1.24 1.65±1.24  1.93±1.23 1.79±1.29 















 Oxidación NADH  700.52±351.12 586.98±95.40 410.33±110.63  459.73±92.89 672.15±292.05  564.57±262.15 567.31±228.62 





 SOD 104.09±56.86 57.77±8.38 76.04±27.98  55.51±10.01a 103.09±43.18b  75.37±33.99 83.23±46.15 
 POX 129.49±68.02 116.53±32.91 72.44±20.56  82.93±23.46 129.38±57.14  106.23±58.77 106.07±40.70 





 FRAP 21.53±0.27a 26.65±0.27b 27.91±0.11c  25.36±3.14 25.38±2.91  25.36±3.14 25.37±2.91 
 PS/PF 0.33±0.04 0.30±0.04 0.30±0.03   0.32±0.04 0.30±0.03   0.33±0.03b 0.28±0.02a 
 Aminoácidos totales 2129.13±372.13 2871.67±1124.23 4068.86±1845.63  3709.01±1723.58 2337.43±564.23  2700.51±1412.64 3345.92±1473.89 
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 Proteínas totales 1.27±0.53a 1.69±0.65ab 2.3±0.28b  2.16±0.39b 1.34±0.59a  1.74±0.66 1.76±0.67 















 Oxidación NADH  525.17±178.54 1303.38±523.29 986.75±238.28  967.24±605.10 909.63±307.24  1036.87±551.93 840±366.95 





 SOD 82.14±46.23 155.97±61.76 126.72±33.36  82.12±32.45a 161.1±40.69b  126.27±59.56 116.95±53.39 
 POX 104.32±41.49a 206.01±60.77b 114.99±27.87a  146.33±88.73 137.21±28.09  140.02±68.81 143.52±63.01 





 FRAP 114.93±5.67 107.63±18.88 127.95±9.66  111.07±11.42 122.61±15.77  122.19±15.59 111.49±12.13 
 PS/PF 0.28±0.03 0.29±0.04 0.3±0.02   0.29±0.02 0.28±0.04   0.31±0.01b 0.27±0.03a 
 Aminoácidos totales 1534.27±360 1850.05±747.9 2320.39±409.15  2252.1±436.51b 1551.04±527.98a  1903.97±428.98 1899.17±761.68 
 Proteínas totales 1.01±0.47a 1.76±0.45b 1.97±0.10b  1.84±0.34 1.32±0.62  1.57±0.52 1.59±0.63 















 Oxidación NADH  361.13±52.54a 1018.83±314.71b 683.53±418.01ab  706.32±465 669.34±349.18  689.15±488.34 686.51±317.01 
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 Producción O2.-  245.05±42.66 325.61±44.68 265.62±114.75  295.25±95.55 262.26±56.67  278.54±78.72 278.98±82.44 
 SOD 84.05±39.23a 149.73±43.12ab 179.91±41.36b  104.85±45.92 170.94±46.68  142.49±65.43 133.29±50.77 










 FRAP 98.47±13.10 83.69±23.55 107.01±20.23  91.93±18.5 100.84±22.67  107.25±17.71b 85.52±17.51a 
Para cada parámetro, los valores con diferentes letras muestran diferencias significativas (p < 0.05). 8 
Animoácidos y proteínas totales expresadas como mg g-1 PF; oxidación de NADH, producción de O2.- y actividad POX expresadas como nmoles min-1 mg-1 proteína; 9 
actividad SOD y PPO expresadas como U mg-1 proteína; fenoles, flavonoides y PPGs totales, y FRAP expresados como µg g-1 PF10 
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2.- Relación peso seco/peso fresco, aminoácidos solubles y proteínas totales 
 
La relación peso seco/peso fresco (PS/PF) de las aceitunas procedentes de las 
variedades Morisca y Manzanilla, cultivadas tanto en secano como en regadío, en 
diferentes estados de maduración y en los tres años estudiados, se muestra en la 
figura 21. 
En primer lugar, los valores PS/PF son, en general, semejantes a lo largo de los 
tres años estudiados, con independencia tanto del estado de maduración como de la 
variedad y de la condición de cultivo, secano o riego. De este modo, se puede ver 
cómo en el año 2011 (figura 21A), en la variedad Morisca y en condiciones de secano, 
esta relación va aumentando con el estado de maduración, aunque únicamente 
existen diferencias estadísticamente significativas entre E1 y E3 (0,264 vs 0,347). En 
regadío, no existen diferencias entre los valores medios registrados, oscilando éstos 
entre 0,265 a 0,318. En cuanto al comportamiento de este parámetro en la variedad 
Manzanilla, se observa una disminución de la relación PS/PF en E2, que se produce 
tanto en secano como en regadío, mostrando E1 y E3 valores similares. 
En 2012 (figura 21B), de nuevo se observa cómo hay poca variabilidad en los 
registros obtenidos, con escasas diferencias entre los valores. Así, en la variedad 
Morisca en condiciones de secano, únicamente en el estado E1, la relación PS/PF es 
significativamente superior a la observada en los estados E2 y E3 (0,38 vs 0,318 y 
0,337). En condiciones de regadío, los valores son ligeramente inferiores a los de 
secano, y únicamente existen diferencias estadísticamente significativas entre los 
valores de los estados E2 y E3 (0,259 vs 0,300).  Respecto a la variedad Manzanilla, en 
secano  se observa que esta relación disminuye en el estado de mayor maduración 
(0,292 en E3  frente a 0,324 y 0, 341 en E1 y E2, respectivamente); en condiciones de 
regadío, también se aprecia un descenso de esta relación con el estado de 
maduración, si bien en este caso esta bajada es más temprana, produciéndose en E2 




Figura 21. Relación entre el peso seco/peso fresco de aceitunas de las variedades  Morisca y 
Manzanilla de Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en 
secano (s) y regadío (r) durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son 
medias±SD de, al menos, 5 repeticiones independientes, realizadas por triplicado.  
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Respecto al año 2013 (figura 21C), de nuevo se observa homogeneidad en los 
valores de la relación PS/PF medidos. En cuanto a la variedad Morisca, en condiciones 
de secano no existen diferencias entre los valores medios registrados en base al estado 
de maduración, con valores que oscilan entre 0,290 y 0,316. La variedad Morisca en 
condiciones de regadío, de nuevo se aprecia que no hay diferencias entre los distintos 
estados de maduración, obteniéndose valores medios entre 0,270 y 0,296. En lo 
referente a la variedad Manzanilla, en condiciones de secano estos valores son 
prácticamente iguales, con diferencias mínimas que fluctúan entre 0,299 y 0,317. En 
condiciones de regadío, donde la esta relación es ligeramente inferior, existen 
diferencias estadísticamente significativas entre el estado E3 y los otros dos estados 
(0,285 vs 0,252 y 0,228). 
Estudiando en conjunto los valores de los 3 años estudiados en este trabajo 
(figura 22) se observa que, prácticamente, la relación PS/PF no varía ni con el estado 
de maduración ni con la variedad. Tampoco se observa una influencia 
significativamente diferente por las condiciones de secano o de regadío, si bien sí hay 
una cierta tendencia a la disminución en esta relación en las condiciones de regadío, 
indicativo de un incremento en el contenido hídrico de estas aceitunas como 
consecuencia del mayor suministro de agua. 
 
Figura 22. Relación entre el peso seco/peso fresco de aceitunas de las variedades Morisca y 
Manzanilla de Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en 
secano (s) y regadío (r). Los datos son medias de los tres años medidos.  
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En la figura 23 se representa el contenido en aminoácidos solubles totales en 
ambas variedades y en los diferentes años medidos, tanto en secano como regadío. El 
contenido en aminoácidos en las dos variedades muestra grandes diferencias en 
función del año estudiado, así como según el grado de maduración de la aceituna. De 
este modo, en el año 2011 (figura 23A), la variedad Morisca presenta en condiciones 
de secano unos valores muy similares en los estados E1 y E2, sin diferencias 
significativas entre ellos (3.321,63 y 3.503,50 µg g-1 PF en E1 y E2, respectivamente) sin 
embargo en el estado E3 hay un aumento considerable del contenido en aminoácidos 
(6.055,75 µg g-1 PF), en condiciones de regadío, el resultado es semejante, aunque con 
valores ligeramente menores: 2.761,20; 2.319,75 y 5.423,75 µg g-1 PF para E1, E2 y E3, 
respectivamente. En cuanto a la variedad Manzanilla, no hay variación entre las 
condiciones de secano y de regadío, si entre los diferentes estados de maduración: En 
E2 se aprecia una significativa bajada del contenido de aminoácidos con respecto a E1 
y en E3, igual que ocurría en Morisca, hay un aumento de este contenido, con valores 
muy por encima que los mostrados en E1.   
En el año 2012 se registró un contenido en aminoácidos diferente a las descritas 
anteriormente (figura 23B). La variedad Morisca en condiciones de secano registró 
valores prácticamente idénticos en los estados de maduración E1 y E2, 2.441,63 y 
2.453,83 µg g-1 PF respectivamente; sin embargo, en el estado E3, este valor fue 
significativamente más elevado, 5.239,63 µg g-1 PF. La variedad Morisca en condiciones 
de regadío presenta diferencias significativas entre los tres estados de maduración. De 
este modo, el contenido en aminoácidos es creciente frente al estado de maduración 
de la aceituna, alcanzando valores medios de 1.592,00, 4.249,33 y 5.523,01 µg g-1 PF, 
para los estados E1, E2 y E3, respectivamente. En cuanto a la variedad Manzanilla, en 
condiciones de secano no hay diferencias significativas entre el contenido en 
aminoácidos en los estados E1 y E2, aumentando en el estado E3 (1.428,67; 1.598,50 y 
2.538,75 µg g-1 PF, para E1, E2 y E3, respectivamente). Sin embargo, en condiciones de 
regadío se obtienen valores semejantes en E1 y E3, siendo el estado E2 donde se 





Figura 23. Contenido de aminoácidos solubles en aceitunas de las variedades Morisca y 
Manzanilla de Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en 
secano (s) y regadío (r), durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son 
medias±SD de, al menos, 5 repeticiones independientes, realizadas por triplicado. 
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Por último, en el año 2013 (figura 23C), se registran los menores valores de toda 
la serie, no superándose en ninguno de los estados ni condiciones más de 3.200 µg g-1 
PF. La variedad Morisca en condiciones de secano presenta valores semejantes en los 
diferentes estados de maduración, oscilando entre 1.843,63 y 2.296,67 µg g-1 PF. En 
condiciones de regadío, el contenido en aminoácidos aumenta de forma gradual en 
función al grado de maduración, existiendo diferencias estadísticamente significativas 
entre el estado E1 y el E3, oscilando este contenido 1.604,60 y 3.153,50 µg g-1 PF. El 
comportamiento de la variedad Manzanilla en condiciones de secano fue muy parecido 
a este último, aunque con valores ligeramente inferiores, 1.228,67; 1.778,50 y 
1.977,75 µg g-1 PF para E1, E2 y E3, respectivamente. Por último, en regadío, la 
variedad Manzanilla mostró valores muy semejantes en E1 y E2, y mucho mayor en E3, 
siendo E2 la más baja, con 975,88 µg g-1 PF, y E3 la más alta, con 2.205,75 µg g-1 PF.  
Para ver el comportamiento general, sin tener en cuenta las desviaciones, se 
realizan las medias con los datos de los tres años (figura 24), observándose, en general, 
que el contenido en aminoácidos parece aumentar con el estado de maduración, 
especialmente en las aceitunas más maduras, mientras que el factor secano/regadío 
no parece tener una influencia clara en este parámetro. Y entre variedades, la Morisca 
presenta valores más altos en estos compuestos que Manzanilla. 
 
Figura 24. Contenido de aminoácidos solubles en aceitunas de las variedades Morisca y 
Manzanilla de Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en 




Cuando se analiza el contenido en proteínas totales, figura 25, de las dos 
variedades estudiadas y en las condiciones experimentales previamente descritas, se 
observa que en 2012 y 2013, pese a una peculiaridad que se comentará a 
continuación, se comportaron de una forma semejante, mientras que 2011 tuvo unos 
registros muy diferentes. Estudiando los resultados obtenidos en 2011 (figura 25A), se 
observa que en la variedad Morisca, en condiciones de secano, conforme aumenta el 
estado de maduración, aumenta el contenido proteico, sobre todo en el estado E3 
(0,963; 1,27 y 3,38 mg g-1 PF, en los estados E1, E2 y E3, respectivamente con una 
diferencia estadísticamente significativa). En condiciones de regadío, los valores fueron 
semejantes, aunque la diferencia entre E1 y E2 no fue significativa (1,009 y 1,15 mg g-1 
PF), y la concentración registrada en E3 fue la más alta de la serie, con un valor medio 
de 3,75 mg g-1 PF. En cuanto a la variedad Manzanilla, el comportamiento fue 
prácticamente idéntico en condiciones de secano y regadío, con valores medios 
crecientes en función del estado de maduración, y existiendo diferencias 
estadísticamente significativas entre los diferentes valores. Así, los valores en secano 
oscilan entre 0,652 y 3,36 mg g-1 PF, siendo muy semejantes en condiciones de 
regadío, donde los valores van de 0,565 a 3,07 mg g-1 PF, siempre correspondiendo el 
inferior al estado E1 y el superior al estado E3. 
En el año 2012 (figura 25B), el contenido en proteínas para la variedad Morisca 
en condiciones de secano aumentaba ligeramente con la maduración, existiendo 
diferencias estadísticamente significativas entre E1 y E3 (1,86 vs 2,545 mg g-1 PF). En 
condiciones de regadío, esta variedad tiene un comportamiento parecido, aunque el 
contenido proteico en el estado E1 fue significativamente inferior a la de los otros dos 
estados, no habiendo diferencias estadísticamente significativas entre ellos. Los 
valores oscilan entre 1,557 y 2,505 mg g-1 PF. En cuanto a la variedad Manzanilla, 
existen diferencias entre las condiciones de secano y regadío, pese a seguir un patrón 
parecido. Esto se debe a que, mientras que en secano la cantidad de proteínas en los 
estados E1 y E2 es semejante, en el estado E3 es significativamente superior (0,898 y 
0,982 vs 1,96 mg g-1 PF, respectivamente), en condiciones de regadío el aumento en 
base al estado de maduración es más progresivo, existiendo diferencias 
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estadísticamente significativas entre los tres estados. Así, se registraron unos valores 
de 0,759, 1,292 y 2,16 mg g-1 PF para E1, E2 y E3, respectivamente. 
Cuando se analiza el año 2013 (figura 25C), se observa que la variedad Morisca 
registró un contenido en proteínas muy parecido entre las condiciones de secano y 
regadío, con la peculiaridad de que, al contrario que ocurría en el año 2012, en el 
estado E3 disminuye. En condiciones de secano, las proteínas en el estado E1 fueron 
significativamente menores que en E2 y E3, que presentaron valores muy semejantes 
(1,449 vs 2,058 y 1,947 mg g-1 PF). En condiciones de regadío se repitieron estos 
registros, menores valores en E3 frente a E2 (2,198 vs 2,013 mg g-1 PF). En el estado E1 
se obtuvo de nuevo un valor significativamente inferior (1,366 mg g-1 PF). En cuanto a 
la variedad Manzanilla, el resultado fue semejante al del año 2012, aunque con valores 
ligeramente inferiores. El contenido en proteínas en secano aumentaba en función al 
estado de maduración, con valores de 0,628; 1,487 y 1,848 mg g-1 PF, para E1, E2 y E3, 
respectivamente, siendo las diferencias entre valores estadísticamente significativas. 
Bajo condiciones de regadío, los valores siguieron el mismo patrón (0,576, 1,266 y 




Figura 25. Contenido de proteínas en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de 
Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y 
regadío (r), durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al 
menos, 5 repeticiones independientes, realizadas por triplicado.  
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Al realizar las medias de los tres años de forma conjunta (figura 26), se puede 
observar que el contenido de proteínas aumenta con el estado de maduración de la 
aceituna en ambas variedades, tanto en condiciones de secano como de regadío. Es 
importante resaltar que no se observa influencia alguna de los niveles de aporte 
hídrico en cuanto al contenido en proteínas. Con respecto a la variedad, en general se 
obtienen valores mayores en Morisca que en Manzanilla, sobre todo en los dos 
primeros estados de maduración. En E3 los niveles, aunque inferiores a los de Morisca, 
presentan unos valores más próximos a ellos que en E1 y E2.  
 
 
Figura 26. Contenido de proteínas en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de 
Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y 
regadío (r). Los datos son medias de los tres años medidos.  
 
Respecto a los resultados de este apartado, se puede concluir que la relación 
PS/PF se mantiene prácticamente constante durante todos los estados de maduración 
de las aceitunas estudiados. No se observan alteraciones de esta relación que sean 
dependientes ni de la variedad ni del año, tan sólo se puede observar una cierta 
influencia de aporte de riego, obteniéndose una menor relación PS/PF en las aceitunas 
procedentes de regadío, como por otra parte era de esperar al aumentar el contenido 
hídrico de estas aceitunas.  
98 
 
En cuanto al contenido total de aminoácidos solubles y proteínas se observa un 
comportamiento similar de ambos componentes, como por otra parte es normal dada 
su estrecha relación. Hay un incremento de ambos con el estado de maduración, 
obteniéndose los niveles más altos de estos compuestos en el estado E3. Este 
resultado contrasta con el descrito por Zamora et al. (2001) en las variedades 
Arbequina y Picual, ya que en este caso no observan incrementos significativos en el 
contenido proteico durante la maduración, aunque no obstante en la variedad 
Arbequina sí se produce un ligero incremento de estos componentes. No obstante, los 
datos descritos por estos autores en estas dos variedades deberían ser tomados con 
precaución ya que en su estudio sólo consideran los datos obtenidos a partir de un 
único año, mientras que en este trabajo son 3 los años estudiados. El comportamiento 
en un año aislado puede ser muy diferente al que se observa en otro, debido a las 
influencias que los factores externos pueden tener. Así, los datos de estos autores 
serían muy similares a los aquí descritos para el año 2013 en ambas variedades, y muy 
similares a los que presenta la variedad Morisca en 2012. Es importante resaltar que 
en el caso de experiencias con olivo en campo, la evolución de los parámetros es muy 
dispar, dependiendo de una gran cantidad de factores ambientales difíciles de 
controlar y que determinan las características fisiológicas de este cultivo. Así, 
Ebrahimzadeh et al. (2003) en la variedad Zard pero en localizaciones muy diferentes 
observa la existencia de lo que denomina años “on” y “off” donde los niveles de 
proteínas totales en las aceitunas varía de forma muy considerable; además, dentro de 
esta variedad, dependiendo de la localización geográfica el contenido proteico total es 
muy diferente, lo que nuevamente viene a demostrar la gran influencia de las 
condiciones ambientales en su conjunto, incluyendo las edáficas y de cultivo. En el 
trabajo de Ebrahimzadeh et al. (2003) el contenido total de proteínas se incrementa 
con la maduración, al igual que en este trabajo. Datos similares son obtenidos por 
Ortega-García et al. (2008) en la variedad Picual, donde también describen un claro 
incremento en el contenido proteico de las aceitunas con la maduración. 
Además, en este estudio, la variedad parece tener influencia en el contenido 
proteico. Así, la variedad Morisca muestra mayores contenidos tanto en aminoácidos 
solubles como en proteínas que la variedad Manzanilla, independientemente del 
estado de maduración. Las condiciones de secano o regadío que se han estudiado no 
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presentan efecto diferencial alguno sobre los contenidos de ambos tipos de 
compuestos. Este comportamiento dependiente de la variedad es propuesto como un 
nuevo marcador varietal, tanto a nivel de contenido en pulpa como posteriormente en 
los aceites obtenidos (Montealegre et al., 2010). Por todo ello, se puede concluir que 
el contenido proteico y su evolución en las aceitunas con la maduración es un 
parámetro muy variable, dependiendo de gran cantidad de factores externos, siendo 
dependiente de la variedad. 
 
 
3. Oxidación NADH y producción de O2.- 
 
Se ha determinado la capacidad de oxidación de NADH y la producción de O2.- 
por las aceitunas de ambas variedades (Morisca y Manzanilla) cultivadas en 
condiciones de secano y regadío en los tres años de estudio. 
La capacidad de oxidación de NADH en las aceitunas (figura 27) es muy variable, 
no siguiendo un patrón definido ni en función de la variedad, ni de las condiciones, ni 
de la campaña. De este modo, en lo que respecta al año 2011 (figura 27A), se observa 
cómo en la variedad Morisca, tanto en condiciones de secano como de regadío, se 
produce un aumento de esta oxidación entre los estados E1 y E2, por el contrario en 
E3, en secano, hay una ligera bajada de esta oxidación, aunque no significativa; sin 
embargo, en regadío en E3 los valores de oxidación de NADH que se producen son 
ligeramente mayor que en E2, pero no significativamente (354,96, 506,37 y 422,02 
nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot y 248,86, 452,53 y 506,75 nmoles NADH oxidado 
min-1 mg-1 prot para E1, E2 y E3, para secano y regadío respectivamente). Con la 
variedad Manzanilla se obtiene el efecto contrario, conforme aumenta el estado de 
maduración disminuye la oxidación de NADH, con resultados similares en el caso de 
secano y de regadío, salvo que en secano la bajada en E3 es mayor. 
Cuando se analiza el año 2012 (figura 27B), se observan diferencias entre las dos 
variedades, las diferentes condiciones y los estados de maduración. En cuanto a la 
variedad Morisca en condiciones de secano, E1 presenta valores bajos (444,14 nmoles 
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NADH oxidado min-1 mg-1 prot), E3 presenta valores elevados (902,58 nmoles NADH 
oxidado min-1 mg-1 prot), mientras que E2 alcanza valores anormalmente altos, 
alcanzando 2.079,67 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot. En condiciones de regadío, 
el perfil es el mismo, aunque E2 no presenta un valor tan elevado como en las 
condiciones de secano, así, los valores oscilan entre 478,41 en E1 y 1.144,01 nmoles 
NADH oxidado min-1 mg-1 prot en E2, siendo la diferencia estadísticamente 
significativa. El estado E3 presenta valores de 754,61 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 
prot, no siendo la diferencia significativa ni con E1 ni con E2. Al analizar la variedad 
Manzanilla, en condiciones de secano no existen diferencias entre los distintos 
estados, registrándose valores que oscilan entre 787,45 y 1.034,70 nmoles NADH 
oxidado min-1 mg-1 prot. En cambio, en condiciones de regadío, el estado E1 presenta 
valores bajos (390,69 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot), frente a los estados E2 y 
E3, donde los valores son semejantes: 955,14 y 856,83 nmoles NADH oxidado min-1 
mg-1 prot para E2 y E3, respectivamente. 
Por último, en el año 2013 (figura 27C), de nuevo existe gran variabilidad en los 
valores registrados, no mostrando ninguno de los estados ni condiciones un patrón 
definido. De este modo, la variedad Morisca en secano presenta valores 
significativamente diferentes entre los tres estados, siendo el más bajo el 
correspondiente al estado E3 (186,93 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot), y el más 
alto E2 (1.146,78 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot). En condiciones de regadío, se 
observa un aumento, estadísticamente significativo, de esta actividad, con el estado de 
maduración  (324,46;  677,86  y 1206,04 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot, para 
E1, E2 y E3, respectivamente). En cuanto a la variedad Manzanilla, en condiciones de 
secano, presenta valores significativamente diferentes entre los estados, siendo el 
valor más bajo para E1 (308,05 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot), y el más alto 
para E2 (1272,36 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot) mostrando E3 un valor 
intermedio (624,53 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot). En condiciones de regadío, 
encontramos un comportamiento semejante, con valores bajos en E1 (345 nmoles 
NADH oxidado min-1 mg-1 prot), aunque los valores para E2 y E3 son semejantes 
(749,01 y 716,62 nmoles NADH oxidado min-1 mg-1 prot). 
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Teniendo en cuenta los tres años estudiados conjuntamente (figura 28), en todos 
los casos, la oxidación de NADH aumenta en el estado E2 respecto a E1 y, en 
condiciones de secano en ambas variedades, la oxidación de NADH disminuye en el 
estado más maduro E3 respecto de E2. En condiciones de regadío hay poca diferencia 
entre el estado E2 y E3. Según esto parece que esta actividad varía con el estado de 





Figura 27. Oxidación de NADH en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla de Sevilla 
en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío 
(r), durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al menos, 5 




Figura 28. Oxidación de NADH en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de Sevilla 
en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío 
(r). Los datos son medias de los tres años medidos. 
En la figura 29 se representa la producción de O2.- en los diferentes años 
medidos, de las variedades Morisca y Manzanilla, en secano y regadío. También en la 
producción de O2.- se observa la ausencia de un patrón claramente definido. Los 
valores obtenidos en el año 2012 fueron superiores a los de los años 2011 y 2013. Así, 
en el año 2011 (figura 29A) la variedad Morisca presenta, en condiciones de secano, en 
el estado E1 la mayor actividad (309,92 nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot), 
disminuyendo posteriormente con la maduración, no encontrándose diferencias 
significativas entre los estados E2 y E3. La misma variedad en condiciones de regadío 
muestra similar producción de O2- en los estados E1 y E2, (148,03 y 158,89 nmoles de 
adrenocromo min-1 mg-1 prot, respectivamente); E3, en estas condiciones, presenta un 
incremento de esta actividad (280,07 nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot). 
Respecto a la variedad Manzanilla, en secano, los dos primeros estados muestran 
valores similares (393,19 y 355,66 nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot, para E1 y 
E2, respectivamente), descendiendo fuertemente en E3 (61,2 nmoles de adrenocromo 
min-1 mg-1 prot). En regadío, el valor más alto se obtiene en E1 (392,77 nmoles de 
adrenocromo min-1 mg-1 prot), mientras que E2 y E3 presentan menor actividad, 
siendo muy similares entre ellas (202,67 y 225,84 nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 
prot, respectivamente). La variedad Manzanilla muestra valores más altos que la 
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Morisca, excepto en E3 en secano, donde se observan niveles más altos de producción 
de O2.-, indicativo posiblemente de una mayor susceptibilidad de esta variedad al 
estrés hídrico. 
El año 2012 se caracteriza por presentar unos valores y comportamientos muy 
diferentes a los descritos anteriormente (figura 29B). La variedad Morisca, en secano, 
presenta en E1 los valores más bajos de producción de O2.-, (258,58 nmoles de 
adrenocromo min-1 mg-1 prot,), pero en E2 se produce un fuerte incremento (1.053,67 
nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot); en el E3, esta actividad desciende, aunque 
sigue siendo superior a la de E1 (433,27 nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot). En 
condiciones de regadío, también se observa una mayor actividad en el estado E2 
aunque con muy poca diferencia respecto de los otros estados de maduración (496,70; 
638,87 y 531,26 nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot para E1, E2 y E3, 
respectivamente). La variedad Manzanilla, tanto en secano como en regadío, presenta 
valores semejantes en los tres estados de maduración, muy inferiores en todos los 
casos a los de Morisca en idénticas condiciones. 
Por último, en el año 2013 (figura 29C) la variedad Morisca en secano presenta 
niveles de producción de O2.- en E1 y E2 con pocas diferencias (251,88 y 333,65 nmoles 
de adrenocromo min-1 mg-1 prot), presentando menor actividad en E3 (104,11 nmoles 
de adrenocromo min-1 mg-1 prot). En regadío muestra actividades semejante en los 
primeros estados de maduración, E1 y E2 (252,08 y 273,27 nmoles de adrenocromo 
min-1 mg-1 prot), con resultados además muy similares en ambas condiciones de 
cultivo; sin embargo, en E3 hay al contrario de lo que sucede en secano, un aumento 
de producción de O2.- (432,04 nmoles de adrenocromo min-1 mg-1 prot). Respecto a la 
variedad Manzanilla, se obtienen resultados muy parecidos entre estados de madurez 
y entre secano y regadío, destacar que, en ambas condiciones se obtienen valores 
ligeramente superiores en el estado E2. Muy similares en todos los casos a los datos 
mostrados para Morisca excepto en E3, donde se observan diferencias significativas 




Figura 29. Producción de O2.- en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla de Sevilla en 
los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r), 
durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al menos, 5 
repeticiones independientes, realizadas por triplicado.  
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Agrupando los tres años estudiados (figura 30), los resultados obtenidos, en el 
caso de la variedad Morisca, son similares a los descritos para la oxidación del NADH: 
en secano hay mucha más actividad en el estado E2, siendo la actividad en E1 y E3 
similar entre ellas. En condiciones de regadío esta actividad aumenta con el estado de 
maduración. Con respecto a la variedad Manzanilla  la producción de O2.- es menor, en 
las aceitunas menos maduras, sobre todo en secano, puesto que en condiciones de 
regadío, esta actividad parece no cambiar con el estado de maduración.  
 
Figura 30. Producción de O2.- en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de Sevilla en 
los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r). 
Los datos son medias de los tres años medidos.  
 
Respecto a los resultados de este apartado, se puede concluir que la capacidad 
de oxidación de NADH por las aceitunas muestra fuertes variaciones como 
consecuencia de la variedad (sobre todo en el año 2011) y del año, mientras que las 
condiciones de aporte de riego no presentan claras diferencias. En cuanto al estado de 
maduración tampoco se observa un comportamiento definido, obteniéndose 
fluctuaciones en algunos casos, mientras que en otros se mantiene prácticamente 
constante. En conjunto, los 3 años estudiados se observa cómo únicamente hay una 
cierta influencia del cultivo en secano en relación al grado de maduración. Así, la 
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mayor oxidación de NADH se presenta en secano en el estado E2, con mayor incidencia 
en la variedad Morisca que en Manzanilla.  
Muy relacionada con esta actividad de oxidación de NADH se encuentra la 
formación de O2.-. En este caso se observan alteraciones similares a las descritas 
anteriormente, sin tendencia clara y sin un claro efecto de alguno de los factores 
estudiados en cuanto a determinar su evolución. Los niveles de producción de O2.- son 
bastante similares con excepción de la variedad Morisca. Así, en 2011 se observa cómo 
en E3 esta variedad en secano presenta una mayor producción de O2.-. En 2012, se 
observa una mayor producción en Morisca, con fuerte incidencia de las condiciones de 
secano y de maduración, siendo en E2 donde se alcanzan los valores máximos. En 2013 
no se observan diferencias claras dependientes ni de la variedad y ni del tipo de 
cultivo. Es el estado de maduración el que parece tener cierta influencia, y así en la 
variedad Morisca en regadío se incrementan con la maduración, mientras que en 
secano y probablemente a respuesta al mismo, se observa un incremento inicial con 
posterior descenso en E3. La variedad Manzanilla muestra descensos ligeros con la 
maduración, o situaciones estables.  
La producción de O2.- en el conjunto de los 3 años muestra una evolución similar 
a la oxidación de NADH. La RboH (NADH oxidasas del plasmalema) es la encargada de 
la generación de O2.-, con NADH como donador de electrones. Kan et al. (2010) y 
Kumar et al. (2011) describen cómo la producción de O2.- y H2O2 en los frutos se 
incrementa en los estadios intermedios de maduración, con posterior descenso en la 
fase final de maduración. Importante destacar cómo en la fase intermedia, donde se 
produce el incremento tanto de O2.- como de H2O2, la función que pueden desarrollar 
es la de actuar como moléculas señal, mientras que en la fase final de la maduración el 
incremento en la cantidad de H2O2 puede producir efectos tóxicos, tal y como 
mantiene Huan et al. (2016), lo que llevaría a la necesidad, en estas fases finales de la 
maduración, de controlar muy estrictamente los niveles de estas especies reactivas del 
oxígeno (ROS), control llevado a cabo por los sistemas antioxidantes. Estos resultados 
son bastante similares a los descritos anteriormente. Además, es posible que las 
diferencias que se observan en los diferentes años y entre las condiciones de cultivo 
sean consecuencia de factores ambientales que influyen en estos procesos oxidativos, 
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y no sólo influiría el estado de maduración o la variedad. En respuesta a los estreses 
ambientales se producen un choque oxidativo, que desencadena la respuesta 
antioxidante de las células  para recuperar el equilibrio redox y que puede provocar un 
estrés oxidativo de no poder controlar esta producción de ROS (Sgherri et al., 2003; 
Kumar et al., 2011; Mittler, 2017).  
 
 
4. Actividades enzimáticas antioxidantes:  SOD y POD 
 
En la figura 31 se muestran los datos relativos a la actividad SOD de las aceitunas 
de ambas variedades y en las diferentes condiciones experimentales, mostrando 
nuevamente la gran variabilidad que se obtiene en los diferentes años. En el año 2011 
(figura 31A), en la variedad Morisca no hay diferencias de actividad SOD ni entre los 
diferentes estados de maduración, ni por las condiciones de cultivo. Respecto a la 
variedad Manzanilla, la actividad SOD en condiciones de secano es igual que en 
regadío, en ambos casos se observa que la mayor actividad la muestran las aceituna 
menos maduras, disminuyendo esta actividad en aquellas más maduras, entre E2 y E3 
hay poca diferencia (140,74; 58,51,15 y 66,26 U SOD mg-1 prot, para E1, E2 y E3, 
respectivamente en secano y 135,83; 59,39 y 64,86 U SOD mg-1 prot, para E1, E2 y E3, 
respectivamente en regadío).  
 En cuanto al año 2012 (figura 31B), la variedad Morisca tanto secano como en 
regadío muestran la misma pauta, E1 presenta la menor actividad SOD (67,47 y 60,65 
U SOD mg-1 prot, para secano y regadío, respectivamente), en estados de maduración 
mayores esta actividad aumenta no habiendo diferencias significativas entre E2 y E3 
(120,18 y 104,15 U SOD mg-1 prot en condiciones de secano para E2 y E3, 
respectivamente y 90,52 y 92,81 U SOD mg-1 prot en condiciones de regadío para E2 y 
E3, respectivamente). La variedad Manzanilla, en general, presenta más actividad SOD. 
Así, en secano se observa un aumento de la actividad SOD en el estado E2, para en E3 
presentar menor actividad, aunque con poca diferencia con respecto al mostrado en 
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E1. En condiciones de regadío la pauta parece la misma que en secano aunque las 
diferencias entre los diferentes estados son menores.  
En el análisis del año 2013 (figura 31C), se observa cómo, a veces con 
significación estadística, y otras sin ella, la actividad de SOD aumenta en función al 
estado de maduración de la aceituna. De este modo, en la variedad Morisca, tanto en 
condiciones de secano como en regadío, la diferencia es significativa entre E1 y E2/E3, 
siendo prácticamente iguales estas dos últimas (41,99; 128,34 y 129,63 U SOD mg-1 
prot para E1, E2 y E3, respectivamente, en secano y 59,70; 105,2 y 109,57 U SOD mg-1 
prot para E1, E2 y E3, respectivamente). Por otro lado, en la variedad Manzanilla, en 
condiciones de secano, muestra el mismo comportamiento descrito para Morisca; un 
aumento significativo de la actividad SOD entre E1 y E2/E3 (1124,04 vs 208,15 y 213,07 
U SOD mg-1 prot para E1,  E2 y E3, respectivamente). En condiciones de regadío, la 
actividad SOD va aumentando con el estado de maduración: 110,67; 142,32 y 195,92 U 
SOD mg-1 prot para E1, E2 y E3, respectivamente. 
Al realizar las medias de todos los años (figura 32), se observa cómo, en general 
la actividad SOD es mayor en Manzanilla que en Morisca, en ningún caso depende esta 
actividad del sistema de cultivo (secano o regadío) puesto que los resultados son 
similares en ambas condiciones. Con respecto a la dependencia con el estado de 
maduración, parece que en la variedad Morisca si hay una dependencia, obteniéndose 
la menor actividad en las aceitunas menos maduras, aunque entre E2 y E3 no hay 
diferencia. La variedad Manzanilla es menos dependiente del estado de maduración, 
solo destacar que en secano las aceitunas en el estado E2 parecen mostrar más 






Figura 31. Actividad SOD en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla de Sevilla en los 
tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r), 
durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al menos, 5 





Figura 32. Actividad SOD en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de Sevilla en los 
tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r). Los 
datos son medias de los tres años medidos.  
Se ha medido también la actividad POD, en la figura 33 se muestran los datos 
obtenidos en los 3 años estudiados. Como puede verse, en el año 2011 (figura 33A) la 
actividad POD de las aceitunas Morisca, tanto en condiciones de secano como de 
regadío, aumenta significativamente del estado E1 al E2; sin embargo, en E3 ambas 
condiciones tienen un comportamiento diferente y así mientras en secano baja esta 
actividad, en regadío prácticamente no varía en relación a la actividad en E2. Respecto 
a la variedad Manzanilla, tanto en secano como en regadío muestran el mismo 
comportamiento respecto a la actividad POD, una disminución conforme aumenta el 
estado de maduración de las aceitunas. 
En el año 2012 (figura 33B), la variedad Morisca tiene un comportamiento 
semejante tanto en secano como en regadío con respecto a la actividad POD. Se 
observa un fuerte aumento de esta actividad desde estado E1 al E2, para después en 
aceitunas más maduras (E3) disminuir. En condiciones de secano esta actividad POD en 
E3 sigue siendo superior a la mostrada en el estado E1 (161,96 y 106,97 nmoles DMAB-
MBTH min-1 mg-1 prot para E3 y E1, respectivamente); sin embargo, en regadío la 
actividad en E3 cae a niveles inferiores a los de E1 (100,68 y 153,41 nmoles DMAB-
MBTH min-1 mg-1 prot para E3 y E1, respectivamente). En la variedad Manzanilla en 
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secano se observa cómo la actividad POD disminuye con la maduración (205,69; 
143,28 y 99,90 nmoles DMAB-MBTH min-1 mg-1 prot para E1, E2 y E3, 
respectivamente). Este comportamiento se ve algo atenuado en regadío, y así en E1 y 
E2 muestran prácticamente la misma actividad, disminuyendo sólo en E3 (167,27, 
164,66 y 73,59 nmoles DMAB-MBTH min-1 mg-1 prot, para E1, E2 y E3, 
respectivamente). 
En el año 2013 (figura 33C) la variedad Morisca en secano  muestra un fuerte 
incremento en la actividad POD del estado E1 a E2 (el doble), pero en E3 esta actividad 
cae considerablemente a niveles menores que los alcanzado en E1. En condiciones de 
regadío también hay un aumento de la actividad de E1 a E2, si bien en esta condición 
de cultivo en E3 se mantiene una actividad alta (56,17; 165,48 y 158,41 nmoles DMAB-
MBTH min-1 mg-1 prot para E1, E2 y E3, respectivamente). Respecto a la variedad 
Manzanilla no hay variación entre el comportamiento mostrado en condiciones de 
secano respecto a las de regadío, en ambos casos la actividad POD aumenta desde el 
estado E1 al E2, disminuyendo en E3: 52,39; 180,59 y 71,57 nmoles DMAB-MBTH min-1 
mg-1 prot para E1, E2 y E3, respectivamente en secano y 46,16; 177,92 y 65,70 nmoles 
DMAB-MBTH min-1 mg-1 prot para E1, E2 y E3, respectivamente en regadío). 
Al realizar las medias de los diferentes años estudiados (figura 34) se puede 
observar que en la variedad Morisca no hay prácticamente diferencias en la actividad 
POD, entre secano y regadío, si entre los diferentes estados de maduración, 
obteniéndose el valor más bajo, de esta actividad en el estado menos maduro, y el más 
alto en el E2, mientras que E3 presenta una disminución pero con valores iguales a E1 
en secano e intermedios entre E1 y E2 en regadío. La variedad Manzanilla, tampoco 
muestra una diferencia considerable entre secano y regadío, pero su comportamiento 
es ligeramente diferente a la variedad Morisca, en este caso, la mayor actividad POD 
también la muestran las aceitunas en el estado E2, aunque con poca variación (sobre 
todo en las condiciones de secano) respecto del estado E1, la menor actividad se 




Figura 33. Actividad POD en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla de Sevilla en los 
tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r), 
durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al menos, 5 





Figura 34. Actividad POD en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de Sevilla en los 
tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r). Los 
datos son medias de los tres años medidos.  
De este apartado se puede concluir que el control de los niveles de O2.- y el 
mantenimiento de la homeostasis redox celular implica la actuación de los sistemas 
antioxidantes, entre ellos la SOD y las POX. La actividad SOD determinada muestra un 
comportamiento claramente dependiente de la variedad estudiada. Así, la variedad 
Manzanilla presenta niveles de actividad SOD mucho más altos que la variedad 
Morisca (el doble). En ambas variedades se observa un incremento, aunque no 
significativo estadísticamente, como consecuencia del cultivo en secano. También se 
observan fluctuaciones a lo largo de la maduración, sin un patrón definido. En 
conjunto, los datos medios de actividad de los 3 años muestran cómo en secano se 
produce un incremento con la maduración hasta E2, descendiendo en estado maduro, 
E3. En regadío el descenso final es menos acusado o no se produce.  
La evolución de la actividad SOD descrita anteriormente es muy similar al 
obtenido en las variedades Gordal y Manzanilla por Hornero-Méndez et al., (2002). 
Estos autores atribuyen la mayor actividad SOD observada en Gordal a una mayor 
susceptibilidad de esta variedad al estrés oxidativo, lo que induce una mayor actividad 
SOD como defensa frente al desarrollo del daño oxidativo. En nuestro caso la variedad 
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Morisca es la que produce mayor cantidad de O2.-, pero muestra menores niveles de 
actividad SOD, lo que parece indicar la participación de algún otro sistema de defensa 
(mayor cantidad de flavonoides y PPGs) frente al daño oxidativo y bien una menor 
sensibilidad a este daño por esta variedad. La variedad Manzanilla para niveles de O2.- 
más bajos, sin embargo incrementa considerablemente la actividad SOD, lo que podría 
suponer que esta variedad es más sensible a este tipo de estrés y requiere un rápido y 
efectivo control del mismo.   
En cuanto a la actividad POD tiene un comportamiento similar en todos los años 
estudiados. No hay diferencias significativas respecto de las condiciones de riego, pero 
si respecto de la variedad y del estado de maduración. Así, en la variedad Manzanilla 
disminuye esta actividad a lo largo de la maduración mientras que, por el contrario, en 
Morisca se produce un aumento en las fases iniciales con una posterior disminución, 
aunque en algunos casos los valores de actividad se mantienen en E3. Estas variedades 
presentan un comportamiento similar al que describen en otras variedades Hbaieb et 
al. (2016) y García-Rodríguez et al. (2011). Sin embargo, Cirilli et al. (2017) en un 
estudio con la variedad Frantoio, describen descensos en la actividad POD que están 
ligados a la maduración, con incremento final aunque no llega a los valores iniciales, y 
dependientes del aporte de riego sobre todo en esta fase final en la que las aceitunas 
con déficit hídrico muestran menor actividad POD. Este resultado coincide con el 
comportamiento que observado en este trabajo en la variedad Morisca durante los 
años 2011 y 2013, pero no con el comportamiento de la variedad Manzanilla, ni 
tampoco con los datos medios de las 3 campañas para ninguna de las dos variedades. 
Una situación similar a la descrita es observada a lo largo de la maduración en 
otros frutos, como ciruela y melocotón (Kan et al., 2010 y Kumar et al., 2011, 
respectivamente). Estas fluctuaciones pueden estar relacionadas con los incrementos 
que se producen en la cantidad de O2.- a lo largo de la maduración, dependiendo de 
ellos se producirá una mayor o menor actividad SOD. Este efecto es más evidente si se 
toman en conjunto los datos de ambas actividades en los 3 años estudiados. Cuando se 
produce un incremento en la cantidad de O2.- se produce también un aumento en la 
actividad SOD. 
Las actividades antioxidantes SOD y POD están involucradas en los procesos que 
controlan el equilibrio redox (Foyer y Noctor, 2005) al estabilizar los niveles de ROS 
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que se producen durante la maduración y también ante los diferentes estreses 
ambientales a que están sometidas las aceitunas. Así, en este estudio las actividades 
SOD y POD evolucionan de manera muy relacionada, con fluctuaciones que son 
similares entre sí y, a su vez esta evolución está relacionada con la producción de ROS. 
Esto refleja claramente su actuación conjunta en el control de ROS y del equilibrio 
redox. Además, la POD interviene en un proceso clave de la evolución de las aceitunas 
durante su maduración como es la evolución del perfil fenólico, que se modifica a lo 
largo de este proceso. Así, por ejemplo está muy relacionada con el proceso de 
oxidación de los glucósidos fenólicos (García-Rodríguez et al., 2011). La gran 
variabilidad observada en las 2 variedades, durante los 3 años de estudio, en las 3 
etapas de maduración y en 2 condiciones de cultivo diferentes, pueden ser debidas a la 
influencia conjunta de los factores endógenos como la maduración, y los exógenos 
como las cambiantes condiciones ambientales y diferentes estrés bióticos. En este 
caso, el factor que más claramente influye y discrimina en estas actividades es la 
maduración, si bien también dependen en gran medida del factor genético como es la 
variedad (Hornero-Méndez et al., 2002). La variedad Manzanilla presenta niveles más 
altos de actividad SOD que la Morisca, pero por el contrario, la Morisca presenta una 
mayor actividad POD. La influencia de los factores ambientales, como el régimen de 
cultivo, se refleja en unos más altos niveles de actividad SOD y POD en condiciones de 
secano, lo que indica cómo estas actividades están implicadas en las defensa frente al 
estrés ambiental, en este caso la restricción hídrica que provoca el secano frente a las 
parcelas de regadío. El factor régimen de cultivo afecta fuertemente a la evolución de 
estas actividades durante la maduración. 
 
 
5. Compuestos fenólicos totales, flavonoides, fenilpropanoides glicósidos y actividad 
PPO 
 
Se han realizado medidas relacionadas con el metabolismo fenólico, así se han 
determinado el contenido en fenoles totales, flavonoides y fenilpropanoides glicósidos 
(PPGs), así como la actividad de la enzima polifenol oxidasa (PPO).  
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En la figura 35 se representa el contenido en fenoles totales en los diferentes 
años de las variedades Morisca y Manzanilla, en secano y regadío. Al analizar los 
valores de fenoles en los tres años registrados, se observa una semejanza, tanto en 
valores como en tendencia, entre 2012 y 2013, obteniéndose valores ligeramente 
inferiores en 2011.  
En el año 2011 (figura 35A) el contenido en fenoles aumenta levemente en 
función del estado de maduración, independientemente de la variedad o de la 
condición de cultivo. De este modo, en la variedad Morisca, tanto en condiciones de 
secano como de regadío, no hay diferencia entre los fenoles en el estado E1 y E2, sólo 
en E3 se aprecia una ligera subida (1.671,16; 1.719,12 y 2213,65 µg de ácido caféico g-
1  PF para E1, E2 y E3, respectivamente, en secano y 1.746,05; 1.726,06 y 2.221,58 µg 
de ácido caféico g- 1  PF para E1, E2 y E3, respectivamente, en regadío).  
En la variedad Manzanilla hay un ligero aumento paulatino del contenido 
fenólico con la maduración tanto en secano como en regadío. 
Un comportamiento diferente muestra el año 2012 (figura 35B), donde, para la 
variedad Morisca, tanto en condiciones de secano como en regadío, el contenido en 
fenoles es mayor en los estados E1 y E3, no habiendo diferencias significativas entre 
ambos, el estado E2 presenta los menores valores de fenoles totales.  
Respecto a la variedad Manzanilla, tanto en secano como en regadío, como 
ocurre en Morisca el menor valor de contenido fenólico lo muestra el estado E2; E1 y 
E3 presentan mayores valores, pero, en este caso, si hay diferencias significativas entre 
ambos, siendo los valores mayores los mostrados en el estado E3 (3,263,97; 1999,63 y 
4.077,06 µg de ácido caféico g-1 PF, para E1, E2 y E3, respectivamente para secano y 
2.920,59; 2.257,72 y 4.323,53 µg de ácido caféico g-1 PF, para E1, E2 y E3, 
respectivamente para regadío.   
Por último, en el año 2013 (figura 35C), en general no hay mucha diferencia ente 
el contenido fenólico en diferente variedad, condiciones de cultivo o estado de 
maduración. La variedad Morisca en secano y regadío, tiene los valores más altos en 
contenido fenólico, en el estado E1 y menores en los estados E2 y E3, aunque las 
diferencias, en general, son poco significativas.  
En cuanto a la variedad Manzanilla, en condiciones de secano, los valores son 
significativamente mayores en E3, con 3.598,90 µg de ácido caféico g-1 PF, E1 y E2 
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presentan valores inferiores y semejantes entre ellos (2.937,18 y 2.817,57 µg de ácido 
caféico g-1 PF  para E1 y E2, respectivamente). En condiciones de regadío, el perfil es 
similar al mostrado en 2012, aunque algo atenuado con valores de E1 semejantes a E2 
y E3, y significativamente menores (3.347,66; 2.687,50 y 3.296,33 µg de ácido caféico 
g-1 PF, para E1, E2 y E3, respectivamente).  
Los resultados de las medias de los tres años juntos (figura 36), muestran que 
prácticamente no hay variación con las condiciones de cultivo, si con el estado de 
madurez, obteniéndose el menor contenido en fenoles totales (en ambas variedades) 
en el estado E2. En la variedad Morisca no hay diferencia entre los estados E1 y E3 y en 
la variedad Manzanilla si hay diferencia entre ambos estados mostrando el mayor 






Figura 35. Contenido de fenoles totales en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla 
de Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) 
y regadío (r), durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al 




Figura 36. Contenido de fenoles totales en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de 
Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y 
regadío (r). Los datos son medias de los tres años medidos.  
 
En la figura 37 se representa el contenido en flavonoides de aceitunas Morisca y 
Manzanilla, en secano y regadío, en los tres años estudiados. Los resultados son 
cualitativamente muy similares a los descritos para el contenido en fenoles totales. 
En el año 2011 (figura 37A), en las dos variedades, tanto en condiciones de 
secano como de regadío, se obtiene, prácticamente el mismo resultado: No hay 
diferencias significativas entre el contenido en flavonoides en los estados E1 y E2, y en 
E3 se aprecia un aumento significativo.  
En 2012 (figura 37B) se observa que, tanto para la variedad Morisca como para 
Manzanilla de secano, el menor contenido en flavonoides lo muestra el estado E2, y 
entre E1 y E3 no se aprecian diferencias significativas, sin embargo en el caso de 
Manzanilla en condiciones de regadío, en el estado E1 se obtienen valores menores 
que en E3 y similares a E2. Destacar, que en condiciones de secano el contenido de 
flavonoides es mayor que en secano: Morisca estado E1: 10.430,36 y 7.839,64 µg rutín 
g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente. Morisca estado E2: 6.904,11 y 4.875,00 
µg rutín g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente. Morisca estado E3: 9.237,14 y 
8.462,50 µg rutín g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente. Manzanilla estado E1: 
7.960,89 y 5.776,79 µg rutín g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente. Manzanilla 
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estado E2: 5.568,57 y 5.178,10 µg rutín g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente. 
Manzanilla estado E3: 8.799,28 y 7.895,02 µg rutín g-1  PF, en secano y regadío, 
respectivamente.  
En el año 2013 (figura 37C) no se observa un patrón claro en cuanto al 
comportamiento contenido en flavonoides. De este modo, la variedad Morisca en 
condiciones de secano registra valores más altos en E1, con 8.901,00 µg rutín g-1  PF, e 
inferiores en E2 y sobre todo en E3 (8.444,28 y 7.067,32 µg rutín g-1 PF., 
respectivamente). Esta variedad en condiciones de regadío va aumentando su 
contenido en flavonoides conforme aumenta su estado de madurez, aunque 
solamente se aprecian diferencias significativas entre los estados E1 y E3; este mismo 
resultado lo muestra la variedad Manzanilla en condiciones de secano. Manzanilla en 
regadío, sin embargo, muestra el menor contenido de flavonoides, en el estado E2 y 
entre E1 y E3 no hay diferencias significativas. En este año se aprecia, como en 2012, 
mayor contenido de flavonoides en condiciones de secano que en regadío, claramente 
en la variedad Morisca y en la variedad Manzanilla en los estados E2 y E3 pero no en 
E1: Morisca estado E1: 8.901,00 y 5.539,11 µg rutín g-1  PF, en secano y regadío, 
respectivamente. Morisca estado E2: 8.444,28 y 5.629,53 µg rutín g-1  PF, en secano y 
regadío, respectivamente. Morisca estado E3: 7.067,32 y 6.182,86 µg rutín g-1  PF, en 
secano y regadío, respectivamente. Manzanilla estado E2: 6.252,57 y 4.739,05 µg 
rutín g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente. Manzanilla estado E3: 6.849,00 y 
6.218,93 µg rutín g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente.  
 Tomando los 3 años en conjunto (figura 38), se observa que el contenido en 
flavonoides es, en ambas variedades y en ambas condiciones de cultivo, menor en el 
estado E2, sobre todo en la variedad Morisca, puesto que en Manzanilla este 
contenido en E2 es muy similar al que presentan las aceitunas en el estado E1. En 
todos los casos el mayor contenido en flavonoides lo tienen las aceitunas más maduras 
(aunque en Morisca de secano está igualado con E1). En esta figura también se puede 
apreciar, lo comentado anteriormente, que, en condiciones de secano, hay más 






Figura 37. Contenido de flavonoides en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla de 
Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y 
regadío (r), durante los 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al menos, 5 




Figura 38. Contenido de flavonoides en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de 
Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y 
regadío (r). Los datos son medias de los tres años medidos.  
 
En la figura 39 se muestra el contenido en PPGs de aceitunas Morisca y 
Manzanilla, en secano y regadío, en los tres años estudiados. Los resultados son 
cualitativamente muy similares a los descritos para el contenido en fenoles totales. 
En el año 2011 (figura 39A), el contenido en PPGs en las dos variedades, tanto en 
condiciones de secano como de regadío, es similar: el estado más maduro tiene un 
contenido significativamente mayor con respecto a los otros estados, y el estado E2 
presenta los menores valores (excepto el caso de Manzanilla en condiciones de 
secano), aunque con poca diferencia con E1, algo más significativa es esta diferencia 
en las condiciones de regadío en ambas variedades.  
En el año 2012 (figura 39B), las aceitunas Moriscas, tanto en secano como en 
regadío, tienen mayor contenido en PPGs en el estado menos maduro (E1) y menor en 
E2, mostrando el estado E3 valores intermedios. Cabe destacar que las condiciones de 
secano muestran mayor contenido en PPGs que en regadío en todos los estados de 
maduración: E1: 16.208,36,36 y 14.300,13 µg verbacosido g-1  PF, en secano y regadío, 
respectivamente. E2: 11.998,28 y 7.095,39 µg verbacosido g-1  PF, en secano y regadío, 
respectivamente. E3: 13.571,07 y 10.050,25 µg verbacosido g-1  PF, en secano y 
regadío, respectivamente. Respecto a la variedad Manzanilla, en general hay pocas 
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diferencias en el contenido de PPGs respecto al estado de maduración, en condiciones 
de secano se aprecia algo más de diferencias donde el menor contenido está en el 
estado E2 y en E1 y E3 tienen un contenido similar. En esta variedad en E1 y E3 
también se aprecia que hay más contenido en PPGs cuando las aceitunas proceden de 
cultivo en secano respecto al de regadío: E1: 13.187,85 y 10.998,54 µg verbacosido g-1  
PF, en secano y regadío, respectivamente. E3: 13.867,00 y 10.892,09 µg verbacosido 
g-1  PF, en secano y regadío, respectivamente. En el estado E2 no hay diferencias entre 
ambas condiciones de cultivo: 10.955,07 y 10.468,67 µg verbacosido g-1  PF, en secano 
y regadío, respectivamente.  
En el año 2013 (figura 39C), la variedad Morisca en condiciones de secano 
registra valores más altos en el contenido en PPGs en el estado E1 (15.009,91 µg 
verbacosido g-1  PF), los estados E2 y E3 tienen un contenido semejante (12.134,00 y 
11.705,48 µg verbacosido g-1  PF, respectivamente). En condiciones de regadío el 
contenido de PPGs es similar en los estados E1 y E2 y baja en el estado más maduro 
(13.527,86; 13.134,63 y 9.332,25 µg verbacosido g-1  PF, para E1, E2 y E3, 
respectivamente).  
En la variedad Manzanilla en condiciones de secano hay pocas diferencias entre 
los diferentes estados de maduración, sólo destacar un ligero aumento de PPGs en E2. 
Esta variedad en regadío muestra un descenso de PPGs con el estado de maduración 
aunque entre E2 y E3 no hay diferencias significativas (12.304,32; 9.189,64 y 8.791,48 
µg verbacosido g-1  PF, para E1, E2 y E3, respectivamente).  
En la figura 40 se representa el contenido de PPGs  de ambas variedades en los 
tres estados de maduración, haciendo la media de los tres años medidos, en ella se 
puede apreciar que el estado donde menor contenido hay es E2, excepto en el caso de 
la variedad Manzanilla en condiciones de secano donde E1 es similar a E2. Morisca 
muestra más PPGs en el estado menos maduro y Manzanilla en el más maduro. 
También cabe destacar que en estas medias se aprecia que, en condiciones de secano, 





Figura 39. Contenido de PPGs en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla de Sevilla 
en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío 
(r), durante los 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al menos, 5 





Figura 40. Contenido de PPGs en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de Sevilla 
en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío 
(r). Los datos son medias de los tres años medidos.  
 
En la figura 41 se muestra la actividad PPO obtenida en aceitunas Morisca y 
Manzanilla, en diferentes estados de maduración, cultivadas en secano y regadío y 
durante los tres años estudiados. Lo más evidente que se aprecia es que el año 2011 es 
claramente diferente a los otros dos, obteniéndose valores de actividad PPO, en 
general, mucho mayores. Así, en este año 2011 (figura 41A), en lo que se refiere a la 
variedad Morisca cultivada en condiciones de secano, se obtiene la mayor actividad 
PPO en las aceitunas menos maduras, sufriendo luego en los estados E2 y E3 una 
fuerte disminución, mostrando E3 una actividad ligeramente superior a E2 (379,40 y 
298,87 U PPO mg-1 prot para E3 y E2, respectivamente). En condiciones de regadío la 
actividad PPO disminuye gradualmente con el estado de madurez (1.026,49; 718,36 y 
336,32  U PPO mg-1 prot para E1, E2 y E3, respectivamente). En la variedad Manzanilla 
no se encuentran valores tan altos de actividad PPO como los mostrado por Morisca 
en el estado E1, aunque también la mayor actividad se encuentra en el estado E1; en 
condiciones de secano esta actividad va disminuyendo gradualmente con la 
maduración y en regadío prácticamente no hay diferencias entre el estado E2 y E3. 
En el año 2012 (figura 41B) la variedad Morisca en condiciones de secano 
muestra menor actividad PPO conforme aumenta el estado de maduración aunque 
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con poca significación, solamente se puede apreciar una diferencia significativa entre 
E1 y E3 (479,51; 424,59 y 368,04 U PPO mg-1 prot para E1, E2 y E3, respectivamente). 
En condiciones de regadío, prácticamente no hay variación de la actividad PPO con el 
estado de maduración; este mismo resultado lo muestran las aceitunas de la variedad 
Manzanilla en condiciones de secano. Con respecto a las de regadío, solamente 
destacar que, este caso, E3 presenta una actividad significativamente superior a las 
mostradas por E1 y E2 (341,26; 276,42 y 475,52 U PPO mg-1 prot para E1, E2 y E3, 
respectivamente). 
En el año 2013 (figura 41C), la variedad Morisca en tanto en secano como en 
regadío muestran resultados semejantes: la mayor actividad la muestran las aceitunas 
en el estado E1, en E2 hay una disminución y el E3 se recupera ligeramente dicha 
actividad  (455,35; 280,17 y 354,65 U PPO mg-1 prot para E1, E2 y E3, respectivamente 
en secano y 424,10; 250,55 y 306,08 U PPO  mg-1 prot para E1, E2 y E3, 
respectivamente en regadío). En la variedad Manzanilla también se obtiene resultado 
similar en ambas condiciones de cultivo: La actividad PPO baja en el estado E2 con 
respecto a E1, aunque con poca o ninguna significación, pero en esta variedad en el 
estado E3 hay un ligero aumento de la actividad (249,00; 215,21 y 313,82 U PPO mg-1 
prot para E1, E2 y E3, respectivamente en secano y 258,01; 182,73 y 323,99 U PPO mg-






Figura 41. Actividad PPO en aceitunas de las variedades  Morisca y Manzanilla de Sevilla en los 
tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r), 
durante los 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son medias±SD de, al menos, 5 
repeticiones independientes, realizadas por triplicado.  
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Realizando la media de todos los años estudiados (figura 42), se obtiene que a la 
actividad PPO no le afecta, prácticamente, las condiciones de cultivo, la variedad sí 
parece afectar, Morisca tiene, en general, más actividad, sobre todo en las aceitunas 
menos maduras. El estado de maduración afecta más a Morisca donde claramente se 
aprecia que hay más actividad en E1, este resultado también lo muestra Manzanilla en 




Figura 42. Actividad PPO en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de Sevilla en los 
tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y regadío (r). Los 
datos son medias de los tres años medidos.  
 
 
De acuerdo con los resultados obtenidos en este apartado, se puede concluir que 
el contenido total de fenoles, flavonoides y PPGs muestra un comportamiento similar 
(figuras 35, 37 y 39). En 2011 los resultados obtenidos muestran valores totales 
significativamente diferentes a los obtenidos en los años 2012 y 2013 (similares entre 
sí). Estas fluctuaciones dependientes del año han sido también descritas en las 
variedades Cheniali y Arbosana (Sofo et al., 2018). En 2011 no se observan diferencias 
en ninguno de los compuestos estudiados como consecuencia de la variedad de olivo 
ni tampoco por las condiciones de cultivo de secano o regadío. Sólo el estado de 
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maduración de las aceitunas muestra diferencias. Todos los tipos de compuestos 
fenólicos determinados se incrementan con el progreso de la maduración, 
obteniéndose los valores más altos en el estado maduro (E3). Sin embargo, en 2012 y 
2013 los contenidos de estos compuestos son muy superiores a los de 2011. Los 
fenoles totales muestran un comportamiento similar al observado en 2011, 
independientemente de la variedad y riego, y dependientes únicamente del estado de 
maduración. Flavonoides y PPGs muestran cómo la variedad, el aporte hídrico y el 
estado de maduración influyen en su contenido total. La variedad Morisca presenta 
mayor cantidad de flavonoides y PPGs que la Manzanilla, y a su vez, en ambas 
variedades el secano induce un mayor contenido de estos compuestos. La variedad 
Manzanilla tiene niveles más similares a 2011 que la Morisca. En cuanto al grado de 
maduración, los valores fluctúan en 2012 en los diferentes tratamientos, mientras que 
en 2013 la tendencia es a disminuir con la maduración al igual que describe Cerretani 
et al. (2004). Sin embargo, la tendencia general que muestran ambas variedades es a 
disminuir con la maduración hasta el estado E2, con un posterior incremento en E3. El 
contenido y evolución de estos compuestos depende en gran medida de la variedad 
estudiada. Así, Ortega-García et al. (2008) describen cómo en la variedad Picual en 
secano se producen leves fluctuaciones en el contenido fenólico total a medida que se 
produce la maduración; pero, Ortega-García y Peragón (2009) en las variedades Picual, 
Verdial, Arbequina y Frantoio describen descensos de los niveles de compuestos 
fenólicos con la maduración, coincidente con los resultados de Morelló et al. (2005) en 
las variedades Arbequina, Farga y Morrut. Sin embargo, en este último trabajo también 
se describe cómo el contenido total en flavonoides muestra fluctuaciones con la 
maduración, con tendencia a la disminución pero con grandes diferencias en cuanto al 
contenido total y a las fluctuaciones que se observan. Por último, Sobhy El Sohaimy et 
al. (2016) en las variedades Manzanilla y Kalamata describen descensos tanto en los 
fenoles totales como en los flavonoides con la maduración, si bien son descensos muy 
leves. Estos resultados en conjunto muestran la gran variabilidad dependiente tanto 
del estado de maduración como de la variedad y, sobre todo, de las condiciones 
concretas que se han dado en el año de estudio ya que este factor puede contribuir al 
desarrollo de respuestas a estreses, proceso en el que este tipo de compuestos está 
implicado al eliminar H2O2 y actuar como agentes detoxificadores.  
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En cuanto a la actividad PPO (figura 41), que junto con la actividad POD parecen 
ser claves en el proceso de maduración de las aceitunas, no se observan diferencias 
por el aporte o no de riego, pero sí manifiesta una clara influencia del año de estudio. 
Así, en 2011 los niveles de actividad PPO son muy superiores a los obtenidos en 2012 y 
2013, similares entre sí. En todos los casos la variedad Morisca presenta mayor 
actividad PPO, sobre todo en 2011. La evolución de la PPO con la maduración es 
también diferente según las variedades. En Morisca la PPO disminuye desde el inicio 
de la maduración hasta su finalización, E3, resultado que coincide con el descrito en las 
variedades Gordal y Picual (Hornero-Méndez et al., 2002). En la variedad Manzanilla la 
PPO sólo disminuye con la maduración en 2011, donde los niveles de actividad son 
muy altos. En el resto de años estudiados, la PPO muestra valores similares a lo largo 
de la maduración con un ligero incremento final. Este desigual comportamiento 
dependiendo de la variedad es también observado en las variedades Picual, con 
aumento inicial y posterior descenso en maduración, y Arbequina con fluctuaciones 
que mantiene los niveles de actividad PPO prácticamente constantes (García-Rodríguez 
et al., 2011). Hbaieb et al. (2015, 2016) describen fluctuaciones (variedad Chétoui) o 
descensos (variedad Arbequina) con la maduración. Nuevamente, los resultados 
obtenidos dependen en gran parte de la variedad utilizada y posiblemente también de 
las condiciones ambientales concretas del estudio. En este aspecto, se destaca que en 
este trabajo se ha estudiado el comportamiento de la PPO en 3 años consecutivos, 
mientras que en el resto de trabajos consultados los datos de actividad PPO se refieren 
a un único año, donde las condiciones pueden ser muy diferentes y eso puede explicar 
los diferentes resultados. Así, Ortega-García et al. (2008) y Ortega-García y Peragón 
(2009) observan un incremento de esta actividad con la maduración en Picual y 
Verdial, pero en Arbequina y Frantoio describen fluctuaciones que mantienen más 
constante esta actividad, incluso con incrementos en el estado más maduro. En 
contraposición a estos resultados, Ebrahimzadeh et al. (2003) describen aumentos de 
actividad PPO con la maduración en la variedad Zard, al igual que Cirilli et al. (2017) en 
Frantoio, con valores finales más altos en condiciones de regadío. En el caso de este 
trabajo, la diferente actividad PPO observada coincide con la evolución y cantidad de 
los compuestos fenólicos determinados en los diferentes tratamientos, sobre todo en 
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2011. Esta actividad se ve influenciada tanto por la variedad, estado de maduración y 
año, mientras que las condiciones de regadío tienen poco influencia. 
Además de las actividades SOD y POD, la PPO también está implicada en el 
mantenimiento del equilibrio redox y la respuesta frente a estreses ambientales. 
Además, la PPO interviene junto a las POD en la oxidación y modificación del perfil 
fenólico durante la maduración de las aceitunas, especialmente, como ya se ha 
comentado con anterioridad, produciendo la oxidación de glucósidos fenólicos (García-
Rodríguez et al., 2011). Por tanto, estas dos actividades modulan conjuntamente la 
maduración y las características fenólicas finales de las aceitunas, lo que tienen una 
gran importancia para la posterior calidad de los aceites obtenidos a partir de ellas. La 
actividad PPO está fuertemente influenciada por la maduración y el genotipo, así la 
variedad MOR tiene mayor actividad PPO que la Manzanilla, lo que concuerda con el 
resultado anteriormente comentado de la POD para estas variedades. Las actividades 
POD y PPO están muy relacionadas entre sí, dependiendo en gran medida del estado 
de la maduración, aunque la actividad PPO no se muestra influenciada por las 
condiciones de cultivo lo que podría indicar una mayor relación de la PPO con la 
maduración y no con la respuesta a estreses ambientales, mientras que la POD estaría 
más directamente implicada en ambos procesos.  
 
 
6. Capacidad Antioxidante (FRAP) 
 
Se ha determinado la capacidad antioxidante o poder reductor total, medidos 
mediante el ensayo FRAP, en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla en los 
diferentes años, estados de maduración y condiciones de cultivo estudiadas, en la 
figura 43 se muestran los resultados. 
Los valores de capacidad antioxidante obtenidos en el año 2011 son muy 
inferiores a los obtenidos en los dos años posteriores, 2012 y 2013. Los resultados de 
este año 2011 (figura 43A) son similares en ambas variedades y en ambas condiciones 
de cultivo, en todos estos casos se aprecia cómo esta capacidad antioxidante aumenta 
con el estado de maduración, en E1 los valores oscilan entre 21, 54 y 22,03 µg SO4Fe g-
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1 PF, en E2 entre 26,57 y 26,76 µg SO4Fe g-1 PF y en E3 entre 27,76 y 28,02 µg SO4Fe g-1 
PF.  
En el año 2012 (figura 43B) los datos ofrecen resultados completamente 
diferentes al año anterior. En primer lugar, los valores aumentan hasta cuadruplicar los 
obtenidos en la campaña 2011. La variedad Morisca, tanto en condiciones de secano 
como en regadío, no muestra diferencias significativas entre E1 y E2, pero en E3 se 
aprecia un aumento de esta capacidad antioxidante. Por otro lado, la variedad 
Manzanilla en condiciones de secano no presenta variación significativa de la 
capacidad antioxidante entre los distintos estados de maduración. Esta variedad en 
regadío presenta el mismo perfil descrito para Morisca, con poca variación de esta 
capacidad antioxidante entre E1 y E2, con un posterior aumento en E3. 
En 2013 (figura 43C), los valores de capacidad antioxidante son también elevados 
con respecto a los del año 2011. La variedad Morisca en condiciones de secano no 
presenta diferencias entre los estados de maduración, pero en condiciones de regadío 
se encuentran los valores mayores en el estado E1 y los menores en el E2, con valores 
intermedios en E3. En cuanto a la variedad Manzanilla, en secano se aprecia un 
aumento de la capacidad antioxidante con el estado de maduración, sin embargo en el 
regadío el perfil obtenido es el mismo que para la variedad Morisca en las mismas 
condiciones de regadío. Este año 2013, se aprecia que la actividad antioxidante es 
mayor en las condiciones de secano que en las de regadío con excepción del estado E1 




Figura 43. Capacidad antioxidante total (ensayo FRAP) en aceitunas de las variedades  Morisca 
y Manzanilla de Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), 
en secano (s) y regadío (r), durante los años 2011 (A), 2012 (B) y 2013 (C). Los datos son 




Al realizar las medias con todos los años estudiados (figura 44), se observa que la 
capacidad antioxidante varía con el estado de maduración y, excepto la variedad 
Manzanilla en condiciones de secano, las demás siguen la misma pauta: menor 
capacidad antioxidante en el estado E2 y entre E1 y E3 poca diferencia. En la variedad 
Manzanilla en secano esta capacidad aumenta con el estado de maduración. En esta 
misma figura puede observarse también cómo la capacidad antioxidante es mayor en 
condiciones de secano que en regadío.  
 
 
Figura 44. Capacidad antioxidante total en aceitunas de las variedades Morisca y Manzanilla de 
Sevilla en los tres estados de maduración estudiados (E1-◼-, E2 -◼- y E3 -◼-), en secano (s) y 
regadío (r). Los datos son medias de los tres años medidos.  
 
Según estos resultados, se puede concluir que la capacidad antioxidante total es 
menor en 2011 que en el resto de años estudiado. Sin embargo, el comportamiento no 
se ve influenciado ni por la variedad ni las condiciones de cultivo. Permaneciendo los 
valores muy similares en todos los caso dentro de un mismo año. El contenido fenólico 
podría ser el que determinara la capacidad antioxidante total. En Cicer arietinum la 
capacidad antioxidante total parece estar determinada por la cantidad de isoflavonas 
que se acumulan (Guardado-Félix et al., 2017). En 2011 donde los niveles de 
compuestos fenólicos totales, flavonoides y PPGs son muy inferiores a los del resto de 
años estudiados (figuras 35, 37 y 39), la capacidad antioxidante es también menor 
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(aproximadamente 1/4). En cuanto al efecto del índice de maduración, sólo se observa 
una leve tendencia a tener una mayor capacidad antioxidante en el estado maduro, E3, 
dato que coincide parcialmente con el descrito por Arslan y Özcan (2011); estos 
autores describen fluctuaciones de esta capacidad muy fuertes entre años 
consecutivos y también dependientes del estado de maduración, e incluso de la 
localización del ensayo ya que han estudiado una única variedad pero en 4 
localizaciones muy diferentes, es decir, influyen en este caso otros condicionantes 
ambientales derivados de la localización de los diferentes cultivos muestreados. Sobhy 
El Sohaimy et al. (2016) en las variedades Manzanilla y Kalamata observan un descenso 
de la capacidad antioxidante total desde los primeros estadios de maduración hasta la 
finalización de este proceso, si bien sus resultados no son del todo comparables a los 
aquí mostrados al tratarse de datos procedentes de una única campaña, lo que nos 




7.- Análisis global del efecto de los factores productivos en la respuesta del olivo 
mediante MDS-PTA  
 
7.1.- Comparación entre Métodos 
En primer lugar se ha realizado una comparación entre el análisis PTA y la 
variante que se propone en el presente trabajo (MDS-PTA). El objetivo de esta 
comparación es verificar la validez de la hipótesis que se ha planteado inicialmente, es 
decir, comprobar si las situaciones de estudio son similares, sin que se observe la 
formación de grupos en un diagrama de dispersión, donde los vectores que 
representan cada situación en la etapa de análisis de la inter-estructura en un PTA 
muestran un ángulo con valores bajos, y por tanto, se puede “colapsar” una situación 
sobre otra sin perder información. En este caso, ese diagrama de dispersión es 
obtenido por un análisis MDS y es conocido como espacio común. 
El análisis MDS dio un porcentaje de varianza explicado del 98,33% y un valor de 
estrés del 1,97%, que según el criterio de Kruskal supone un ajuste casi perfecto. 
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En la figura 45 pueden observarse los resultados de esta comparación para los 
dos factores con los que se podrían haber construido una estructura cúbica basada en 
una evolución temporal: el año (figura 45A) y el grado de madurez (figura 45C). 
Aunque todos los análisis se realizaron con el programa SPSS, para obtener los 
vectores que se muestran en las figuras 45B y 45D se utilizó el programa ADE4, 
diseñado para el análisis de tablas de tres vías. 
Como puede observarse en las figura 45A y 45C, es precisamente en el primero 
de los casos donde no se observan grupos diferenciados de individuos 
correspondientes a cada año, sino que están entremezclados, coincidiendo con la 
figura 45B en la que se solapan dos vectores (los correspondientes a los años 2012 y 
2013), así mismo, el ángulo que conforman con el año 2011 no es elevado.  
Sin embargo, si se considera el estado de madurez, figura 45C, sí se aprecia la 
formación de subgrupos que se corresponden con los distintos estados de maduración 
de las aceitunas  (E1, E2 y E3) y, coincidiendo con el resultado del análisis inter-
estructura (figura 45D) en el que los distintos vectores correspondientes a cada estado 







Figura 45. Plots del espacio común MDS (A y C, para los 3 años: 2011, 2012 y 2013-, y 
estados de maduración: E1, E2 y E3, respectivamente) y similaridad expresada como 
coeficientes de análisis RV (B y D, para los 3 años y estados de maduración, respectivamente).  
 
 
Además de este análisis en el que se evalúa la idoneidad de la hipótesis 
planteada, se hizo una comparación con el método CA-PTA (Gourdol et al., 2013; 
Darwiche-Criado et al., 2015) (figura 46). Inicialmente se realizó la determinación del 
número de clúster mediante un análisis del coeficiente de aglomeración. A partir de 
este análisis puede observarse cómo los individuos, identificados por el año o el estado 
de maduración, forman 3 grupos o clústeres principales. Con posterioridad, se realizó 
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un análisis clúster jerárquico en el que se identificaron los casos en función del año y 
del estado de madurez. Si se analiza por año, no se observa una agrupación de 
individuos según se hayan muestreado en el 2011, 2012 o 2013; al aparecer dentro de 
cada clúster individuos de años distintos. Esto sugiere que la causa de diferencia entre 
individuos es distinta al año. Por el contrario, si se analiza por estado de madurez, si se 
observa una mayor tendencia a la formación de grupos o clústers homogéneos, 
especialmente en el clúster intermedio donde quedan recogido la mayoría de los 
individuos S2 (salvo dos excepciones con S1) y en el clúster inferior formado 
mayoritariamente por individuos S3 (aunque hay dos individuos S1 en este grupo). En 
el clúster superior aparecen individuos de todos los estados de madurez. 
En la figura 46 y en la Tabla 8, se puede ver cómo las proteínas totales, los 
flavonoides, la oxidación de NADH y la actividad POX varían significativamente entre 
los grupos. Sin embargo, al considerar la agrupación por año y por la etapa de 
madurez, solo observamos una separación pobre de individuos entre agrupaciones, a 
diferencia del caso MDS (figura 45).  
Este resultado muestra una baja agrupación de individuos (por año o estado de 
madurez) en los clusters, contrario al resultado obtenido usando la metodología MDS. 
Esto es debido a que en el análisis clúster se aplica el método de Ward, basado en 
buscar la máxima homogeneidad intragrupo, usando la suma de cuadrados de los 
errores para determinar dicha homogeneidad. Sin embargo, el MDS se basa en la 
similitud entre individuos usando el concepto de distancia para medir dicha similitud o 
parecido. 
Por todo ello, el método propuesto de MDS-PTA parecería ser una alternativa 









Figura 46. Esquema de aglomeración y dendrograma en función del año y estado de 
maduración generados por el método de agrupamiento aglomerativo jerárquico de Ward. 




Tabla 8. Valores medios y desviación standard de los tres clusters. 
 Parámetro Clúster 1 Clúster 2 Clúster 3 
PS/PF 0.29±0.02 0.33±0.03 0.30±0.04 
Aminoácidos solubles 2277.07±1063.93 4227.54±2025.97 2256.96±944.96 
Proteínas totales 1.27±0.56b 2.52±0.77a 1.51±0.63ab 
Fenoles totales 2796.89±879.88 3327.85±904.56 2487.95±566.3 
Flavonoides totales 6144.22±1518.23b 8102.41±1126.46a 5745.00±945.34b 
PPGs 10097.94±2657.05 12305±2518.37 9901.03±1971.65 
Oxidación NADH  553.87±278.13b 541.82±249.2b 1095.51±373.3a 
Producción O2.-  250.92±98.07 279.07±129.8 445.73±215.83 
SOD 92.56±50.25 100.36±55.15 146.53±46.69 
POX 92.78±35.69b 71.83±29.03b 173.45±45.59a 
PPO 467.73±168.25 402.28±55.12 334.64±126.81 
FRAP 75.7±43.85 87.15±47.77 76.69±37.41 
Aminoácidos y proteínas totales expresadas como mg g-1 PF; Oxidación NADH, Producción O2.- 
y actividad POX expresadas como nmoles min-1 mg-1 proteína; actividades SOD y PPO 
expresadas como U mg-1 proteína; fenoles, flavonoides y PPGs total y FRAP expresados como 
µg g-1 PF.  
Letras diferentes indican diferencias significativas. 
 
 
7.2.- Individuos Compromiso 
En la tabla 6 podían observar los datos originales para los diferentes variables 
que se han considerados (año, variedad, aporte o no de riego y estado de madurez). 
Realizar un análisis estadístico de la misma para conocer las diferencias significativas 
que puedan haber, considerando los efectos individuales de cada factor y sus 
interacciones, es de enorme complejidad, máxime si se considera que los datos se 
obtienen no de un ensayo totalmente controlado en laboratorio sino que, por el 
contrario, son obtenidos a partir de material cultivado en campo y en producción, lo 
que incide en una mayor variabilidad de todos los factores que pueden incidir sobre 
ellos.  
Sin embargo, gracias a los resultados obtenidos en la comparación entre 
métodos (apartado 7.1), se puede simplificar el análisis de los datos al tener sólo tres 
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factores (figura 47): 1º estado de maduración, 2º variedad y, 3º aporte o no de riego. 
Puede generarse una nueva figura que captura el 70,9% de la variabilidad en las dos 
primeras componentes principales, obtenida a partir de la matriz de compromiso, y 
que recoge a los individuos consenso o de características medias, teniendo en cuenta 
que el año es un factor sobre el que se ha colapsado al comprobarse que los individuos 
de cada año eran muy similares (en la figura 45A no se observaba la existencia de 
grupos como sí pasaba en la Figura 45C). 
Las características de estos nuevos individuos compromisos se recogen en la 
tabla 9, en la que además se muestran las diferencias significativas para cada uno de 
los factores que se han considerado. 
En la tabla 10 se muestra los valores medios globales para las diferentes 
variables, así como las diferencias significativas según el efecto de los factores de 
forma individual y sus interacciones, tal y como proponen Hernández et al. (2015) para 
la identificación de compuestos fitoquímicos.   
 
Figura 47. Matriz de compromiso de las dos primeras coordenadas factoriales. Manzanilla 
secano -◼- y regadío --, Morisca secano -⚫- y regadío --. Los estados de maduración E1, E2 





Tabla 9. Características de los nuevos individuos compromisos, indicando las diferencias significativas para cada uno de los factores que se han considerado.  
  
PS/PF Aminoácidos Proteínas Oxidación NADH Producción O2.- SOD POD Fenoles Flavonoides PPGs PPO FRAP 
Estado madurez: E1 
Morisca 
sin riego 0,31±0,06 3058,59±1512,59 1,42±0,45 469,9±54,28 261,46±41,7 51,8±9,55 65,5±23,81 3170,54±1270,9 7568,16±3191,77 12828,93±5238,02 560,78±148,49 79,73±50,74 
con riego 0,29±0,02 1986,15±411,69 1,31±0,28 374,48±96,63 221,01±90,46 47,29±6,54 65,96±18,81 2842,11±975,89 6341,94±1871,82 10882,44±3472,08 495,18±130,02 75,51±48,69 
Manzanilla 
sin riego 0,33±0,02 1612,79±369,18 0,73±0,15 705,62±363,62 325,75±86,49 122,36±15,93 144,67±61,85 2675,76±809,38 6013,86±1762,32 10457,01±2959,98 392,8±196,91 76,6±51,02 
con riego 0,29±0,04 2068,86±677,91 0,64±0,11 565,76±343,13 263,2±38,69 138,91±22,02 111,94±61,44 2703,46±855,69 6213,59±1370,84 10857,85±2844,56 352,48±125,28 81,41±51,63 
Estado madurez: E2 
Morisca 
sin riego 0,31±0,02 2942,94±1024,65 2,13±0,07 1293,25±794,8 547,29±444,48 102,11±38,59 151,75±96,68 2782,1±712,52 6169,55±1816,15 11554,22±2412,09 431,42±154,78 70,57±38,15 
con riego 0,28±0,02 2940,52±1178,86 1,88±0,63 802,64±316,23 344,48±266,04 81,66±29,01 169,36±74,99 2219,47±569,35 5220,94±419,91 8359,42±2340,53 423,13±265,77 63,56±36,18 
Manzanilla 
sin riego 0,31±0,03 1413,96±345,06 1,18±0,27 991,93±304,08 407,03±86,27 166,62±85,08 163,06±22,87 2265,34±478,36 6024,09±292,12 10058,55±2001,15 297,16±82,23 92,8±58,27 
con riego 0,26±0,03 1856,09±1185,28 1,25±0,05 791,11±147,56 299,37±90,96 134,23±69,99 141,9±25,08 2365,73±389,14 5287,97±480,19 8774,14±1227,44 303,57±171,48 63,69±35,63 
Estado madurez: E3 
Morisca 
sin riego 0,34±0,02 4537,28±2139,93 2,63±0,72 503,84±364,77 282,9±163,59 93,76±45,58 67,17±52,01 3403,66±1101,58 8074,13±1423,18 11867,21±2262,37 382,04±11,98 91,25±55,09 
con riego 0,31±0,05 5270,87±2148,57 2,76±0,9 822,47±354,55 406,59±115,91 108,33±47,5 109,57±25,74 3160,18±947,73 7275,65±965,06 10469,21±937,65 355,62±29,29 76,1±44,27 
Manzanilla 
sin riego 0,32±0,04 3758,51±2432,84 2,39±0,84 616,64±360,02 222,62±153,33 151,59±75,3 71,54±21,76 3341,92±1000,38 7920,24±1121,47 12320,19±2636,01 380,24±47,03 98,65±61,39 
con riego 0,31±0,04 2949,6±1210,25 2,44±0,55 831,19±440,00 311,78±154,27 156,54±42,46 96,85±48,27 3343,52±1117,67 7203,67±999,52 10051,03±739,64 466,02±55,4 84,49±52,05 
Aminoácidos y proteínas totales en mg g-1 PF; oxidación NADH, producción O2.- y actividad POD en nmoles min-1 mg-1 proteína; actividad SOD y PPO en U 
mg-1 proteína; fenoles, flavonoides, PPGs totales y actividad FRAP en µg g-1 PF. 
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Tabla 10. Valor medio global y valor de los efectos principales y sus  interacciones significativas 
(las celdas vacías indican que no es significativo el efecto).  
Parámetro Media global mi cj rk mi·cj mi·rk 
PS/PF 0,30±0,02     0,004   
Aminoácidos 2866,35±1188,47 1,46·10-5 8,28·10-5    
Proteínas 1,73±0,74 1,64·10-9 4,64·10-6    
Oxidación NADH 730,74±252,12 0,039     
Producción O2.- 324,46±92,90     0,01 
SOD 112,93±39,34  3,06·10-5    
POX 113,27±39,98 0,002     
Fenoles 2856,15±428,63 3,06·10-5     
Flavonoides 6609,48±971,08 0,001     
PPGs 10706,68±1329,36 0,032  0,007   
PPO 403,37±77,18 0,042 0,016  0,009  
FRAP 79,53±10,99 0,002  0,031   
mi: madurez; cj: variedad; rk: riego 
Aminoácidos y proteínas totales en mg g-1 PF; oxidación NADH, producción O2.- y actividad POD 
en nmoles min-1 mg-1 proteína; actividad SOD y PPO en U mg-1 proteína; fenoles, flavonoides, 




El resultado del análisis MANOVA mostró que el estado de maduración era el 
factor que más influía significativamente en la variabilidad de los valores, seguido de la 
variedad utilizada. Sin embargo, el aporte o no de riego y la interacción entre los tres 
factores no influían significativamente en los distintos parámetros analizados. 
Para conocer qué parámetros son los mejores predictores para discriminar 
entre los diferentes factores, se aplicó un análisis GLM-AID (Hernández et al., 2015) 
(figura 48). Según este análisis, la principal diferencia entre las muestras es 
consecuencia del contenido proteico entre estados de maduración. Jerárquicamente, 
dentro de cada estado de maduración se puede observar: 
- En el estado de maduración E1, las muestras se diferencian únicamente 
por la actividad PPO que presentan cada una de las variedades, no apreciándose 
145 
 
diferencias debidas a la variedad cuando se aporta riego. Estos datos coinciden con 
los observados por Ortega-García y Peragón (2009) en cuatro variedades diferentes 
y donde la variedad Verdial muestra niveles de actividad muy superiores al resto de 
las estudiadas, siendo Frantoio la que menos actividad PPO muestra. Así mismo, 
García-Rodríguez et al. (2011) en las variedades Arbequina y Picual muestran cómo 
en los estados iniciales de maduración hay diferencias entre ambas variedades, con 
un comportamiento a lo largo de todo el proceso de maduración también diferente. 
Figura 48. Análisis GLM-AID de los datos obtenidos. 
 
- En el estado de maduración E2, las muestras se diferencian por el 
contenido en PPGs entre sistemas de riego. En el caso del secano la actividad PPO 
permite diferenciar entre las dos variedades estudiadas, lo que vuelve a evidenciar 
la influencia que la variedad tiene en esta actividad, tal y como ha quedado 





































- En el estado de maduración E3, las muestras se diferencian por la 
actividad SOD que presenta cada variedad, no apreciándose estas diferencias en el 
caso del regadío. Esta diferente actividad SOD dependiente de la variedad también 
es observada por Sofo et al. (2018) en las variedades Chemlali y Arbosanta, en estos 
casos las actividades se han medido en dos años consecutivos, y se ha observado 
cómo en el año de gran productividad (año ON) la variedad Arbosanta presenta 
mayor actividad SOD que Chemlali, por el contrario, en condiciones de baja 
producción (año OFF) es Chemlali la que presenta una actividad SOD que duplica la 
de Arbosanta, aunque en ambos casos con valores de actividad muy inferiores a los 
del año ON. Estos datos evidencian la fuerte influencia de la variedad y del año en 
esta actividad, todo correlacionado también con la producción.  
 
 
7.3.-  Análisis de las Variables 
En la figura 49 se muestra la similitud de los individuos compromiso para cada 
una de las variables. Cuanto más cercanos estén dos individuos mayor será la similitud 
entre ellos. El nuevo plano de representación está formado por las dos primeras 
componentes principales tras el análisis de componentes principales de la matriz 
compromiso, que captura el 95,10% de la inercia total.  En esta figura puede 
observarse: 
 
- No se observa efecto del estado de maduración para la relación PS/PF 
(figura 49A), aminoácidos solubles totales (figura 49B), oxidación de NADH (figura 
49D), producción de O2.- (figura 49E) y actividad PPO (figura 49K).  
 
- El estado de maduración de las aceitunas es el factor que más marca la 
tendencia en la formación de grupos (coincidiendo con el resultado mostrado en la 
figura 45C y 45D). En concreto: 
 
o Los fenoles (figura 49H) muestran una separación 
perfecta entre los diferentes estados de maduración, en menor medida 
lo hacen el contenido total de proteínas (figura 49C), la actividad POX 
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(figura 49G), el contenido total de flavonoides (figura 49I), los PPGs 
totales (figura 49J) y el FRAP (figura 49L).  
 
o La actividad SOD (figura 49F) en el estado E1 se diferencia 
claramente de los otros dos estados de maduración.  
 
- En ningún caso se ha observado que la variedad y el aporte o no de 
































Figura 49. Mapas de la interestructura.  Manzanilla secano -◼- y regadío --, Morisca secano -
⚫- y regadío --. Los estados de maduración E1, E2 y E3 como en la figura 45.  
 
Este resultado muestra cómo aquellos componentes antioxidantes (como los 
compuestos de tipo fenólico) muy estrechamente relacionados con la maduración se 
agrupan entre sí, en respuesta al estado de maduración que las aceitunas presentan y 
de forma independiente de las condiciones de cultivo.  
En contraste con el agrupamiento que presentan los compuestos fenólicos, las 
actividades enzimáticas oxidativas que se han determinado, como son la oxidación de 
NADH y la producción de O2.-, actividades posiblemente consecuencia de la actuación 
de la Rboh y otras oxidasas, muestran mayor variabilidad. Estas actividades intervienen 
en la maduración pero, también están implicadas en la respuesta a procesos de 
choque oxidativo como consecuencia de estreses tanto bióticos como abióticos. Estos 
estreses pueden producirse en momentos muy variables del desarrollo y de forma 
independiente, por tanto, al proceso de maduración de los frutos, por ello no aparecen 
tan estrechamente asociadas al estado de maduración. En este punto, la variabilidad 
dependiendo del año (factores y estreses bióticos y abióticos) y también de las 
condiciones de cultivo (aporte o no de riego, relacionado en este último caso con un 
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cierto grado déficit o estrés hídrico) pueden ser más determinantes que en el caso de 
los compuestos fenólicos.  
Un comportamiento similar al anteriormente descrito para las actividades 
oxidativas muestran las actividades enzimáticas antioxidantes, implicadas tanto en la 
respuesta al choque oxidativo inducido en respuesta a estreses como también en los 
procesos de maduración. En este caso, y como no dependen únicamente del estado de 
maduración, no se agrupan tan claramente dependiendo de este proceso. Así, las 
aceitunas procedentes de riego muestran características diferentes a la que 
desarrollan las aceitunas sometidas a condiciones de secano, estas últimas presentan 
mayor actividad de los sistemas enzimáticos antioxidantes. Este efecto puede deberse 
al desarrollo de, al menos en parte, un déficit hídrico provocado por la falta de riego. 
Este estrés actuaría induciendo un choque oxidativo en mayor o menor grado que 
debe ser contrarrestado por estas actividades enzimáticas para restaurar el equilibrio 
redox y la homeostasis celular. Es interesante también destacar cómo cuando se 
produce una agrupación dependiente del estado de maduración, p.e., contenido en los 
diferentes compuestos fenólicos estudiados, se observa cómo es la condición de 
cultivo la que muestra, sobre todo en E3 un subagrupamiento, mientras que la 
variedad no influye significativamente, lo que vendría a apoyar de cierta forma las 
diferencias provocadas por el déficit de aporte hídrico, aunque sea parcial. En este 
caso, el factor decisivo es por tanto el tipo de cultivo. Otros componentes como las 
proteínas muestran cómo la agrupación depende en parte del estado de maduración y 
en parte de la variedad, mientras que el factor menos influyente en este caso parece 
ser las condiciones de cultivo.  
 
 
7.4.- Análisis de la evolución (trayectoria) de las variables en los diferentes años  
El análisis de la trayectoria (figura 50) indica cómo varía el valor de una variable 
para cada una de las situaciones de estudio (en este caso el año). En las figuras 50A-C 
se muestra cómo se agrupan los valores obtenidos con respecto de los años.  
Esta figura, además, puede interpretarse en términos de similitud (cuanto más 
cerca más similares). Así, se pueden observar los cambios en el sistema oxidativo y 
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antioxidante de las aceitunas, mostrándose en grupos opuestos al tener propiedades o 
funciones inversas: 
- En el año 2011 se forman dos grupos de variables (figura 50A). Por un lado la 
oxidación de NADH y producción de O2.-, las actividades SOD, de la POX, y PPO, 
este grupo estaría formado básicamente por los sistemas enzimáticos 
oxidantes y antioxidantes, actividades implicadas en el mantenimiento de la 
homeostasis redox celular (Mittler,2002; Apel y Hirt, 2004; Foyer y Noctor, 
2005; Kapoor et al., 2015); y, un segundo grupo formado por los compuestos 
fenólicos, ya sean fenoles totales, flavonoides o PPGs, capacidad antioxidante 
total (FRAP) y también aminoácidos y proteínas totales, y la relación entre 
pesos, es decir, en este otro grupo nos encontraríamos con los compuestos 
fenólicos antioxidantes y las proteínas que también pueden estar implicadas en 
la respuesta antioxidante (Mittler et al., 2004; Foyer y Noctor, 2011; Sharman 
et al., 2012; Kapoor et al., 2015).   
-  En el año 2012 (figura 50B) se forman también dos grupos de variables, tal y 
como sucede en el año 2011. Muy estrechamente unidos formando un 
subgrupo las actividades oxidativas y en otro subgrupo las antioxidantes. Otro 
grupo sería el formado por los compuestos fenólicos y en este caso también la 
actividad PPO, algo más alejados proteínas, aminoácidos y FRAP. Sin embargo, 
el cambio de cuadrante indica que, posiblemente, las características 
ambientales de ese año puedan haber contribuido a un cambio en el valor de 
las variables, sobre todo en las actividades enzimáticas, pero también en el 
resto de componentes (tabla 6). Así, las actividades responsables de la 
producción de ROS están muy estrechamente agrupadas, al igual que los 
compuestos y sistemas enzimáticos antioxidantes que aparecen muy 
estrechamente agrupados en subgrupos. En el mismo cuadrante se agrupan los 
compuestos antioxidantes y la capacidad antioxidante total, mientras que el 
sistema enzimático antioxidante lo hace en otro cuadrante, como en 2011, 
junto a las actividades responsables del estrés oxidativo, bien producido por la 
maduración o bien por otros condicionantes externos.  
- Por último, en el año 2013 (figura 50C), se aprecian 3 grupos que siguen 
diferenciando claramente entre los sistemas enzimáticos por un lado, los 
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compuestos fenólicos antioxidantes junto a la actividad PPO por otro, y los 
aminoácidos, FRAP y PS/PF que aparecen más desligados.  
 
En todos los casos, se observa cómo las actividades enzimáticas oxidantes y 
antioxidantes aparecen estrechamente unidas, al igual que lo hacen en otro 
agrupamiento fenoles, flavonoides, PPGs y FRAP. Esta agrupación se repite en todos 
los casos, siendo los años 2012 y 2013 muy similares. 
Valores similares entre un año y otro implican trayectos o segmentos cortos. Así, 
cuanto mayor es la diferencia entre años, mayor será la trayectoria. Ese es el caso que 
se observa para la actividad PPO (figura 50D) que está en el tercer cuadrante en 2011, 
mientras que en 2012 lo está en el primero y en 2013 en el cuarto. Entre 2011 y 2012, 
la trayectoria indica una gran diferencia en los valores promedio, mientras que entre 
2012 y 2013 el segmento corto radio indica un valor promedio similar. Por el contrario, 
la actividad FRAP y el contenido en aminoácidos solubles totales permanecen estables 
durante los 3 años en el primer cuadrante (figura 50A-C), lo que indica que sus valores 
no varían significativamente entre estos años. 
La utilización de este sistema de estudio nos permite analizar en conjunto un 
gran número de variables que afectan de forma interdependiente la calidad final de las 
aceitunas y, por tanto, a los aceites vírgenes extraídos de ellas, siendo posible 
identificar los factores (variedad, riego/secano, año, estado de maduración) que más 
influyen sobre los sistemas oxidantes y antioxidantes, así como aminoácidos, peso 





Figura 50. Mapas de la Intra-estructura. Fenoles, flavonoides y PPGs totales, PS/PF, 
aminoácidos solubles y proteínas totales, oxidación de NADH y producción de O2.-, actividades 
SOD, POX y PPO, y poder reductor total FRAP, para los diferentes años, A) 2011, B) 2012 y C) 
2013. D) Mapa de la intraestructura para la actividad PPO en 2011, 2012 y 2013. 
 
Los resultados de este trabajo, así tratados, permiten obtener una visión más 
global y fácil de interpretar, en consonancia con Gourdol et al. (2013) y Darviche-
Criado et al. (2015) quienes también aplican este sistema de estudio a la interpretación 
de datos sobre la influencia que múltiples variables, muchas de ellas difíciles de 
controlar, producen sobre la calidad de las aguas.  
El análisis del espacio común es, por tanto, una buena aproximación al análisis 
vectorial de matrices de coeficientes de correlación que permitiría identificar la tercera 
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vía de los datos, cosa que es complicada con el análisis clúster y que además permite 
organizarlos cuando se tiene un volumen muy elevado de datos.  
La utilización de esta metodología permite poder identificar cuál es el factor más 
influyente de entre un grupo de ellos, a pesar de las interacciones que puedan darse 
entre los mismos. Así, en este caso, es el estado de maduración de las aceitunas el 
factor que claramente discrimina, mucho más que la variedad a la que pertenecen los 
olivos, las técnicas de cultivo o incluso el año.  
Este análisis permite visualizar cómo hay parámetros que se agrupan 
estrechamente entre sí al estar muy relacionados con procesos fisiológicos, en este 
caso la maduración. Los compuestos fenólicos y la capacidad antioxidante total 
muestran un agrupamiento muy fuerte, estrechamente relacionados, en los 3 años 
objeto de estudio. Algo similar ocurre con las actividades oxidantes y antioxidantes, 
aunque en este caso se observa también una influencia del factor año. El análisis 
evidencia cómo estos parámetros son más variables, al ser más dependientes de 
factores externos muy cambiantes, lo que no permite una agrupación tan estrecha y 












































































1. La relación PS/PF se mantiene prácticamente constante durante todos los 
estados de maduración de las aceitunas estudiados. No se observan 
alteraciones de esta relación que sean dependientes ni de la variedad ni del 
año, tan sólo se puede observar una cierta influencia de aporte de riego, 
obteniéndose una menor relación PS/PF en las aceitunas procedentes de 
regadío, como por otra parte era de esperar al aumentar el contenido hídrico 
de estas aceitunas.  
 
2. El contenido total de aminoácidos solubles y proteínas muestra un 
comportamiento similar, como por otra parte es normal dada su estrecha 
relación. Hay un incremento de ambos con el estado de maduración, siendo un 
parámetro muy variable, y dependiendo de gran cantidad de factores externos, 
siendo dependiente de la variedad. 
 
3. La oxidación de NADH y la producción de O2.- están muy relacionadas, 
observándose en ambos casos similares fluctuaciones, sin tendencia clara y sin 
efecto claro y determinante de alguno de los factores estudiados en cuanto a 
determinar su evolución. Este comportamiento es lógico ya que la RboH es la 
encargada de la generación de O2.-, con NADH como donador de electrones por 
lo que ambas actividades son dependientes entre sí. Su efecto es aumentar 
tanto O2.- como H2O2, que actúan como moléculas señal tanto a lo largo del 
proceso de maduración como en respuesta a los estreses ambientales.  
 
4. Las actividades enzimáticas antioxidantes SOD y POD están involucradas en los 
procesos que mantienen el equilibrio redox mediante el control de la cantidad 
de ROS que se producen durante la maduración y en respuesta a estreses en las 
aceitunas. Estas actividades evolucionan muy relacionadas entre sí, con 
fluctuaciones similares y, además, relacionadas con la producción de ROS. 
Muestran una fuerte dependencia tanto de la variedad como de las condiciones 





5. La actividad PPO está estrechamente relacionada con la actividad POD, que 
muestra una fuerte dependencia del estado de la maduración, aunque no se 
altera por las condiciones de cultivo. Por el contrario, la POD intervendría en 
ambos procesos. Estas dos actividades intervienen en el perfil fenólico durante 
la maduración de las aceitunas, oxidando glucósidos fenólicos y modulando 
tanto la maduración como las características fenólicas finales que las aceitunas 
presentan en el momento de la cosecha. 
 
6. La evolución del contenido total de fenoles, flavonoides y fenilpropanoides 
glicósidos, muestra una gran variabilidad, y depende tanto del estado de 
maduración como de la variedad y, sobre todo, de las condiciones concretas 
que se han dado en el año de estudio ya que los fenoles forman parte de las 
respuestas a estreses, y están implicados en la eliminación de H2O2, actuando 
como agentes detoxificadores.  
 
7. La actividad antioxidante total, FRAP, es, en líneas generales, mayor en el 
estado más maduro y en condiciones de estrés hídrico, sin depender de la 
variedad. 
 
8. La utilización del sistema de análisis MDS-PTA en este tipo de trabajo donde 
hay múltiples factores difíciles de visualizar y que generan una gran cantidad de 
datos, nos permite analizar un gran número de variables que afectan de forma 
interdependiente a la calidad final de las aceitunas y, por tanto, a los aceites 
vírgenes extraídos de ellas. Este estudio nos permite la identificación del factor 
o factores más decisivos a la hora de determinar las características del fruto. En 
nuestro caso, e independiente de cualquier otro de los factores estudiados, el 
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